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I. Einleitung. 


Die vorliegenden cytologischen Untersuchungen bilden eine Er- 
ginzung zu den vor einigen Jahren veréffentlichten Ergebnissen iiber 
den Generationswechsel von Moina rectirostris (v. DEHN, 1937). 

Die Geschlechtsbestimmung der Cladoceren ist rein phanotypisch. 
Kin Cladocerenweibchen kann, je nach den Umweltbedingungen, dreier- 
lei Arten von Eiern bilden: Dauereier und zwei auSerlich nicht unter- 
scheidbare Arten von Subitaneiern. Aus den befruchtungsbediirftigen 
Dauereiern gehen nur Weibchen hervor, wihrend aus den sich par- 
thenogenetisch entwickelnden Subitaneiern entweder Weibchen oder 
Mannchen schliipfen. Ein parthenogenetischer Wurf kann nur aus 
Weibchen oder nur aus Mannchen bestehen, oder beide Geschlechter 
in beliebigem Zahlenverhaltnis enthalten. 

Nebern. der Fiille von Arbeiten iiber den Generationswechsel und 
seine Ursachen sind die Untersuchungen iiber den mit ihm verkniipf- 
ten Kernphasenwechsel und die Chromosomenzahlen der Cladoceren, 
die gerade im Zusammenhang mit dem Generationswechsel Interesse 


a Herrn Professor VON FRISCH zum 60. Geburtstag gewidmet. 
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beanspruchen, auferst spairlich. Der Grund dafiir liegt wohl in der 
Reizlosigkeit des Objektes fiir cytologische Untersuchungen, denn die 
Chromosomen sind sehr klein und neigen zum Verklumpen. Uberdies 
sind die Einzelheiten der meiotischen Prophase der Analyse nicht zu- 
ganglich, denn waihrend der Wachstumsphase der Kier ist im partheno- 
genetischen i wie im Dauerei das Chromatin bis unmittelbar vor Aus- 
bildung der Reifungsspindel durch den enorm entwickelten Nucleolus 
vollig verdeckt. 

In der Alteren Literatur (KUHN 1908, TayLor 1915, aber auch noch 
Rey 1934) werden fiir Daphnia pulex 8 Chromosomen in den somati- 
schen Zellen der Weibchen und in den Oogonien angegeben und 
8—10 Chromosomen in den Spermatogonien. Es war lange eine Streit- 
frage, ob die Mamnchen haploid oder diploid waren. BANTA und 
Woop (1928) konnten in Kreuzungsexperimenten zeigen, da die 
Daphnidenminnchen wahrscheinlich diploid sind, aber erst die Arbeit 
von MORTIMER (1936), der bei Daphnia pulex und bei Daphnia magna 
in beiden Geschlechtern die Chromosomenzahlen einwandfrei fest- 
stellen konnte, brachte hier eine Klarung. Nach MorTIMER besitzen 
die Weibchen und die Mannchen von B. magna je 20, die von D. pulex 
je 24 Chromosomen. Die Mannchen sind also diploid. Die ermittelten 
Zahlen stimmen mit den Befunden von ScHRADER (1926) gut iiberein, 
der bei einer Daphnia-Art — wahrscheinlich pulex — diploid 24 Chro- 
mosomen feststellte. Im Vergleich mit diesen Zahlen sind die von den 
alteren Autoren gemachten Angaben auffallend niedrig. MORTIMER 
fiihrt den Unterschied auf das Verklumpen der Chromosomen infolge 
schlechter Technik bei den alteren Arbeiten zuriick; ich méchte diese 
Erklirung aber nicht auf alle Falle anwenden. Aus den von KUHN 
und von MorTIMER aufgefiihrten Einzelheiten der Kireifung ergeben 
sich némlich Unterschiede, die es méglich erscheinen lassen, daf ver- 
schiedene Rassen von Daphnia pulex untersucht wurden. Kiun gibt 
unter anderem an, dai das parthenogenetische Fi erst nach der Bildung 
des Richtungskérpers in den Brutraum iibertritt. Die eimzige Reife- 
teilung findet im Ovar statt und der Eikern hat sich in einen Ruhe- 
kern umgewandeilt und befindet sich auf der Wanderung nach der Ei- 
mitte, wenn das Ei durch den Ovidukt in den Brutraum quillt. Nach 
MORTIMER befindet sich der Hikern in Metaphase, wenn das Ei in den 
Brutraum iibertritt und erst hier vollzieht sich die Reifeteilung. Dieser 
Unterschied kann nicht zufilliger Art sein, da der Zeitpunkt der Rich- 
tungskérperbildung fest fixiert ist. 

Uber die Cytologie der Gattung Moina, die mich im Zusammenhang 
mit den Generationswechseluntersuchungen ‘besonders interessierte, 
liegt nur eine Arbeit von ALLEN und Banta (1929) vor. Sie konnten 
in der ersten Furchungsteilung des parthenogenetischen Eies von 
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Moina macrocopa 22 Chromosomen fesistellen. Die Mannchen sind 
wahrscheinlich diploid, doch war ein Zahien der Chromosomen nicht 
méglich. Uber die Chromosomenzahlen der Art rectirostris ist bisher 
nichts bekannt. 

Ii. Material und Methodik. 


Das Material — Moina rectirostris LEIDIG — stammte aus der Oberpfalz. 
Zur Untersuchung dienten Tiere einer Klonkultur, die aus einem Dauerei 
angelegt wurde. Die Tiere wurden in 3%siger Erdabkochung geziichtet 
und mit einer Reinkultur von Chlorella vulgaris gefiittert. Die Fixierung 
erfolgte fast ausschlieBlich mit CARNOY. Dieses Gemisch hat den Vorteil, 
daB es sehr rasch eindringt; fiihrt man den Ubergang vom. 100%/cigen 
Alkohol in Xylol und vom Xyilol in Paraffin unter Verwendung mehrerer 
Zwischenstufen durch, so erhilt man gute Resultate. Die Chromosomen 
quellen ein wenig, doch ist dies bei Moina kein Nachteil. Zur Untersuchung 
der ,,Parakopulationszelle“ wurde nach MEVEs fixiert. Nach der Fixierung 
in CARNOY wurde in den meisten Fallen mit HEIDENHAINs Eisenhimatoxylin 
gefarbt und mur fiir spezielle Zwecke nach der Methode von FEULGEN. 
Diese Fairbung bietet bei Moina nicht den grofen Vorteil wie bei anderen 
Objekten; denn abgesehen davon, da8 der Kern der wachsenden Ovocyte mit 
fuchsinschwefliger Siaure nicht reagiert, fiirben sich die Chromosomen 
wihrend der Reifeteilungen und in den ersten Furchungsstadien so schwach 
an, — obwohl die Kerne der Nerven- vnd Muskelzellen eine starke Feulgen- 
reaktion geben — da das Auffinden der Spindel schwierig ist, das Zaihlen 
der Chromosomen aber véllig unméglich. 

Die Farbung des Dotters im Dauerei ist bei Verwendung von Lisen- 
himatoxylin stérend. Durch Differenzieren mit 1%/oigem HCl-Alkohol kann 
‘der Dotter vollstaindig entfirbt werden, wihrend die Chromosomen die 
Farbe starker zuriickhalten, dabei jedoch eine blaue Ténung annehmen. 
Die Schwarzfirbung kann durch Eintauchen in Eisenalaun fiir 10 bis 
30 Sek. wiederhenrgestellt werden [vg]. Gross (1935) S. 524]. Die partheno- 
genetischen Eier sind dotterirmer, die Spindel liegt in einem dotterfreien 
Flasmabezirk, so da8 die iibliche Differenzierung mit Eisenalaun befrie- 
digende Bilder gibt und das Auffinden der Spindel nicht schwierig ist. 

Der Ubertritt der Eier in den Brutraum wurde, auch bei den Dauereiern, 
beobachtet. Die Zeitangaben fiir die einzelnen Stadien sind vom Ubertritt 
des letzten Eies an in den Brutraum gerechnet und gelten fiir eine Tempe- 


ratur von 20°C, 


Il. Die Paine des Parthenogenetischen Eies und die Chromosomen in 
der Reifeteilung. 

Eine ausfithrliche Beschreibung vom Bau des Ovars und der Ent- 
wicklung der Keimzellen hat WEISMANN (1877) fiir die Daphniden ge- 
geben. Diese Angaben sind von Kiun (1908) fiir Daphnia pulex er- 
weitert und erginzt worden. Aus neuerer Zeit liegt eine verhiltnis- 
miig knappe Schilderung von ALLEN und Banta (1929) iiber Mie Vor- 
ginge der Eireifung bei Moina macrocopa vor, von der sich die Art 
rectirostris nur wenig unterscheidet. Uber die schon bekannten Tat- 
sachen soll darum nur ein knapper Uberblick gegeben werden und 


12° 
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nur, wo Neues gebracht werden kann, eine ausfiihrliche Schilderung 
erfolgen. 

Kurz bevor das junge Tier den Brutraum der Mutter verlaBt, nach 
beendeter Pigmentierung des Auges, stellt das paarige Ovar je einen 
soliden Strang aus meist in zwei Reithen angeordneten Keimzellen dar. 
Die Zellgrenzen sind deutlich sichtbar; der verhaltnismafig groBe 
Kern enthailt mehrere Nucleolen in wechselnder Zahl. Am hinteren 
Ende jedes Ovars liegt ein Keimlager, das etwa 1/, der Gesamtlinge des 
Ovars ausmachi und sich von dem von gréBeren Oogonien erfiillten 
vorderen Teil deutlich abgrenzt. Vor dem Schliipfen des Tieres findet 
man im ganzen Ovar, wenn auch nicht gerade haéufig, Oogonienteilun- 
gen, die meist Teilungsnester bilden. Nach dem Schliipfen sind die Zell- 
teilungen auf das Keimlager beschrankt, so da8 die Oogonien im iibri- 
gen Teil des Ovars von jetzt ab als Oocyten anzusprechen sind. Sie 
unterscheiden sich von den Oogonien durch einen stark entwickelten, 
zentral gelegenen Nucleolus, der einheitlich ist, oder aus mehreren 
dichtgedrangten Scholien besteht. 

Wiahrend der ganzen Wachstumsphase der Oocyten sind die Chro- 
mosomen so arm an Nucleinséure, da8 sie, wie zu erwarten (BAUER 
1932), nicht mit fuchsinschwefliger Saure reagieren; sie lassen sich 
auch mit Eisenhaimatoxylin nicht darstellen, da sie vom Nucleolus voli- 
kommen iiberdeckt werden. 

Die bei Daphnia wihrend der Wachstumsphase sehr stark ausge- 
prigte Bildung von Vierergruppen — je 3 Nahrzellen und eine defini- 
tive Kizelle — tritt bei Moina rectirostris, wie schon WEISMANN (1877) 
hervorhebt, weniger deutlich in Erscheinung: die zusammengehérigen 
Zellen lassen sich erst verhéltnismaBig spat feststellen. Die 3. Zelle, 
vom Keimlager aus gerechnet, wird zur defimitiven Eizelle. Die 4 Zellen 
einer Gruppe wachsen lange Zeit gleichmifig, die Eizelle hebt sich 
erst spat durch staérkeres Wachstum und vor allem durch Ablagerung 
von Dotterkugeln von den Nahrzellen ab. Bei Tieren, die mit Griin- 
algen gefiittert werden, ist der gebildete Dotter intensiv violett gefarbt.! 
so daB am lebenden Tier die Fairbung des Ovars schon mit blokem 
Auge sichtbar ist und die fortschreitende Dotterbildung und die Ver- 
lagerung des Dotters in den Ei- und Nahrzellen sich leicht verfolgen 
lassen. Besonders geeignet sind dafiir Primiparae, bei denen der Brut- 
raum noch keine Embryonen enthilt, die bei alteren Weibchen das 
Ovar teilweise oder ganz iiberdecken. Etwa 11—12 Stunden vor dem 
Ubertritt des ersten Eisatzes in den Brutraum erscheint das ganze 
Tier leicht violett getént, wihrend das Ovar zunichst noch farblos ist; 

1 In spateren Versuchen wurde auch Biickerhefe gefiittert; der abge- 

lagerte Dotter ist dann beinahe farblos. 
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dann nimmt das Ovar eine anfangs blasse, immer intensiver werdende 
Violettfarbung an, die sich gleichmaBig iiber den Bezirk der heran- 
reifenden Keimzellen ausbreitet. Einige Stunden spater beginnt der 
violett gefairbte Dotter sich in bestimmten Bezirken des Ovars, die den 
einzelnen Eizellen entsprechen, zu sammeln, wahrend die da- 
zwischen eingekeilten Naihrzellen zusehends verblassen, wodurch das 
Ovar ein fleckiges Aussehen erhalt. Die Zahl der Flecken entspricht 
adler Anzahl der spiter in den Brutraum iibertretenden Eier. (In jedem 
Ovar werden 4—5 Eier ausgebildet.) Dieser Dotterverlagerungsproze8 
halt so lange an, bis die Nahrzellen farblos, also dotterfrei sind. Zu 
dieser Zeit iibertrifft die Eizelle die zugehérigen Nahrzellen schon be- 
deutend an Gréfe. Spiter verschwinden die hellen Flecken im Ovar 
— die Nahrzellen — vollkommen, wihrend gleichzeitig die violetten 
Dotterkugeln, die in der Eizelle gleichmafig verteilt waren, nach der 
Peripherie des Eies abzwwandern beginnen und der zentrale Bezirk 
des Eies zunachst heliviolett und schlieBlich farblos wird. Kurz nach- 
dem dieses Stadium erreicht ist, treten die Kier in den Brutraum iiber. 
etwa 10 Minuten vorher hiautei sich das Tier. Soviel 148t sich am 
iebenden Objekt iiber die letzten Stadien des Eiwachstums beobachten. 

Die Dauer der einzelnen geschilderten Stadien der Eientwicklung 
laBt sich nicht genau angeben,-da sie bei den einzelnen Tieren eine 
gewisse Schwankung aufweist und zudem eine scharfe Abgrenzung 
der Stadien unméglich ist. Vom Stadium des typisch gefleckten Ovars, 
in dem nur die definitive Eizelle Dotterkugeln enthalt, bis zum Uber- 
iritt der Eier in den Brutraum, vergehen meist 1 Stunde 15 Minuten 
bis 1 Stunde 30 Minuten, doch habe ich auch einmal 2 Stunden, ein 
anderes Mal nur 30 Minuten notiert, 15mal jedoch die angegebene Zeit 
unter 20 Fallen. Vom Beginn der Dotterverlagerung im Ei und dem 
Verschwinden der Nahrzellen an bis zum Eiiibertritt vergehen durch- 
schnittlich 45 Minuten. (Diese Angaben ‘beziehen sich alle auf eine 
Temperatur von 20° C.) 

Jedem Stadium der beobachtbaren Dotterbildung und Dotterverlage- 
rung in den Ei- und Nahrzellen ist eine bestimmte Kernphase im Ei 
zugeordnet, so da8 ein guter Anhaltspunkt gegeben ist, um bestimmte 
Kernstadien herauszufinden und ihre Aufeinanderfolge eindeutig zu 
bestimmen. 

Ich hatte zuniichst versucht die Pigmentierung der Augen bei den 
Embryonen als Anhaltspunkt fiir eine bestimmte Entwicklungsphase der 
Kier im Ovar zu benutzen, bin damit aber ebensowenig zu einem Ergebnis 
gelangt wie MORTIMER hei Daphnia oder ALLEN und BANTA bei Moina 
macrocopa. Die Pigmentierung des Auges ist 3 bis 4 Stunden vor dem 
Schliipfen der Jungen beendet, gerade in diese letzte Zeit fallen aber die 
Kernstadien, auf die es ankommt: die Prophase und die Ausbildumg der 
Spindel. 
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Fixiert man ein Tier in dem Stadium, in dem sich die Violettfiar- 
bung des Ovars eben andeutet, so sind zwar die Vierergruppen schon 
deutlich abgegrenzt, Ei- und Nahrzellen unterscheiden sich aber noch 
nicht voneinander. Auch ihre Kerne zeigen keine Unterschiede. Sie 








Abb. 1. Junge Oocyte aus einer Vierergruppe. Die Dotterablagerung hat noch nicht begonnen 
Vergr. 900. 


Abb. 2. Beginnende Auflésung des Nucleolus, nach beendetem Eiwachstum. Niheres im Text. 
Vergr. 900. 
Abb. 3. Fortgeschrittene Nucleolusauflésung. Vergr. 900. 
Abb. 4. Der Eikern kurz vor dem AbschluB der Nucleolusauflésung. Vergr. 900. 


enthalten einen groBen zentralen Nucleolus, der einheitlich erscheint 
oder aus einer Anzahl dicht gedriingter Schollen besteht. An der Kern- 
peripherie breitet sich ein lockeres, feines Netz aus, das sich mit 
Eosin anfairbt und dem kleine, sich schwarz tingierende Kiigelchen 
aufgelagert sind (Abb. 1). Am Kern lassen sich seit dem Beginn des 
Oocytenwachstums keine auffallenden morphologischen Verianderun- 
gen feststellen, der Kern und der Nucleolus haben lediglich bedeutend 
an GréBe zugenommen. 
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Die Verainderungen des Eikernes, die zur Ausbildung der Reifungs- 
spindel fiihren, setzen erst ein, wenn das Ovar das gefleckte Aussehen 
angenommen hat, die zwischen den Eizellen eingekeilten Nahrzellen 
véllig farblos erscheinen und der ganze Dotter in der Eizelle abge- 
lagert ist. Das Wachstum und der Dotterbildungsproze8 sind damit ab- 





Abb. 5. Der Eikern nach dem vdlligen Zerfall des Nucleolus. Die Chromosomen sind in mehreren 
Gruppen iiber den Kernraum verteilt. Vergr. 900. 


Abb. 6. Parthenogenetisches Ei. Die Chromosomen haben sich in mehreren Gruppen an der Kern- 
peripherie gesammelt, in ihrer Umgebung ist eosinophile Substanz entstanden. Vergr. 900. 


Abb. 7. Parthenogenetisches Ei. In der eosinophilen Substanz treten ungeordnet verlaufende grobe 
Fasern auf. Vergr. 900. 


geschlossen. Nun beginnt der Nucleolus sich aufzulockern, er er- 
scheint nicht mehr glatt konturiert, sondern ausgefranst und zerfallt 
in zunichst grobe, dann immer feiner werdende Brocken, die sich all- 
mihlich itber den Kernraum ausbreiten, wie es die Abb. 2—4 von drei 
aufeinanderfolgenden Stadien wiedergeben. Gleichzeitig gehen auch 
Veriinderungen an dem feinen Kernnetz vor; es wird engmaschiger 
und dichter, und den Netzfiiden lagern sich Kiigelchen und Trépf- 
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chen in gréferer Zahl auf, die sich mit Eisenhamatoxylin anfiarben, je- 
doch wesentlich schwacher, als die viel gréferen, schwarzblau er- 
scheinenden. iiber den ganzen Kern verteilten Brocken des zerfallen- 
den Nucleolus (Abb. 4). Das periphere Kernnetz ist nicht mehr eosino- 
phil wie wiaihrend der Wachstumsphase. Zu diesem Zeitpunkt hat der 
Kern seine bedeutendste GréfBe erreicht. Beim Fixieren schrumpft er 
leicht, so da8 meist ein heller Raum zwischen der Kernmembran und 
dem Inhalt entsteht (Abb. 4). In den Stadien kurz vorher und kurz 
hernach habe ich eine Schrumpfung niemals beobachtet, so daB diese 
auffallende Empfindlichkeit fiir einen besonders hohen Wassergehait 
des Kernes auf diesem Stadium spricht. In den spiteren Entwicklungs- 
phasen ist der Kern wieder wesentlich kleiner, dichter, und damit 
wasserarmer (vgl. Abb. 4 und 5, die bei gleicher VergréSerung ge- 
zeichnet sind). Wahrend der weiteren Entwicklung werden die Nu- 
cleolusbrocken noch feiner und heben sich bei Farbung mit Eisen- 
haimatoxylin von dem iibrigen Kerninhalt schlieBlich nicht mehr ab. 
Das Kernnetz ist so dicht geworden, ‘da8 es kaum noch als Netz anzu- 
sprechen ist, es erscheint als gleichmafig feines Gerinnsel, aus dem 
sich nur eine Anzahl kleiner schwarzer Kiigelchen deutlich abhebt. 
Das sind gréBtenteils die Chromosomen, es mégen vereinzelte Reste des 
Nucleolus mit darunter sein; eine Entscheidung dariiber ist kaum még- 
lich, da die FEULGEN-Reaktion in diesem Stadium versagt, und infolge 
der Kleinheit der Chromosomen morphologische Einzelheiten nicht zu 
erkennen sind (Abb. 5). 

Als nachstes sammeln sich die Chromosomen in der Nahe der 
Kernperipherie in 1 bis 2, manchmal in mehr Gruppen zusammen 
(Abb. 6, 7). Da, wo die Gruppen liegen, schwindet die Kernmembran 
als erstes, und in der Umgebung der Chromosomen entsteht eine 
lhomogen erscheinende Substanz, die sich im Gegensatz zum iibrigen 
Kerninhalt eosinophil verhalt und durch diese Eigenschaft deutlich 
hervortritt (Abb. 6). Man hat den Eindruck, als wire der Anstof8 
zur Bildung der homogenen Substanz durch den direkten Kontakt 
von Kerninhalt und Plasma gegeben. Die Kernmembran schwindet 
nun auch im iibrigen Kernbereich, so dai der Kerninhalt iiberall 
unmittelbar an das Plasma grenzt, aber es erfolgt keine weitere 
Umwandlung zu homogener Substanz. Der Kerninhalt bleibt unver- 
andert und farbt sich auch jetzt mit Eisenhimatoxylin. Die homogene 
Substanz bildet sich nur in der unmittelbaren Umgebung der 
Chromosomen, und nur der Teil des Kernes, in dem die Chromo- 
somen liegen, nimmt an der ispateren Spindelbildung teil. (Auf die 
Bedeutung dieser Tatsachen soll im SchluSkapitel eingegangen 
werden.) In dem homogenen Bezirk, iiber den die Chromosomen 
zunachst regellos verteilt sind, tritt eine undeutliche, erst allmahlich 
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klarer hervortretende grobe Faserung auf, so daB ich diesen Bezirk 
von jetzt ab als Spindel bezeichnen will (Abb. 7, 8). 

Bei den folgenden Verainderungen wird die Grenze des Kern- 
bereiches gegen das Plasma unscharf, die glatte Kernoberfliche er- 
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Abb. 8. Parthenogenetisches Ei. Die Spindelanlage ist etwa doppelt so lang als die Reifungsspindel. 
Die Resorption des Kernes hat noch nicht begonnen. Vergr. 900. 


Abb. 9. Parthenogenetisches Ei. Die Resorption des Kernes hat begonnen. In der Kernmitte eine 
dreipolige Spindelanlage. Vergr. 900. 


Abb. 10. Parthenogenetisches Ei. Die Resorption des Kernes ist weiter fortgeschritten. Die Spindel- 
anlage ist zweiteilig. Vergr. 900. 


Abb. 11. Paithenogenetisches Ei. Die aus mehreren Teilen bestehende Spindelanlage liegt frei im 
Plasma. Die Resorption des Kernes ist beendet. Vergr. 900. 


scheint zackig und gelappt, und das Kerngerinnsel wird nach und 
nach vom Plasma aufgenommen, so da die Spindel schlieBlich 
frei im Plasma liegt. Sie besitzt zu dieser Zeit nur selten die typische 
Spindelform, meist besteht sie aus 2 Teilen, (manchmal auch mehr), 
die einen spitzen Winkei miteinander -bilden, hat also 3 Pole, oder 
ist an einem der Pole in 2 Zipfel ausgezogen (Abb. 9, 10). Ist eine 
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typische Spindel vorhanden, so ist sie viel linger als die definitive 
Reifungsspindel, und die Chromosomen liegen regellos iiber ihren 
Bereich verteilt (Abb. 8). Die Zahl der Pole oder Teilspindeln hiangt 
davon ab, in wieviel Gruppen die Chromosomen sich urspriimglich 
gesammelt hatten. Durch Zusammenriicken der Pole entsteht die ein- 
heitliche bipolare Spindel. Das Amuffallende dabei ist, da® die Spindel 
mehrpolig angelegt wird, obwoh] Centrosomen im Ei anwesend sind: 
die erste Furchungsteilung verlauft unter Beteiligung von Centro- 
somen, die dem Ei entstammen, da keine ‘Befruchtung erfolgt. Die 
Centrosomen sind demnach wihrend der Reifungsvorginge entweder 
iiberhaupt nicht aktiv, oder ihr richtender Einflu&8 — die schlieBliche 
Ausbildung der Bipolaritét — kommt erst auergewéhnlich spat zur 
Geltung. Die erste Anlage der Spindel richtet sich lediglich nach der 
Lage der Chromosomen. 

Nach beendeter Auflésung des Kernes liegt die Spindel etwa in 
der Eimitte. Sie verktirzt sich allmahlich, die Faserung wird feiner 
und zahlreicher und der Gesamteindruck der Faserung deutlicher 
(Abb. 11, 12). Zu dieser Zeit beginnt die Verlagerung des Eidotters. 
Sie hangt mit der Aufnahme der Nahrzellen zusammen, die vom Ei 
umflossen und ins Eiinnere aufgenommen werden, wahrend der 
gieichmaifig iibers Ei verteilte Dotter nach der Peripherie abzu- 
wandern beginnt. Die Niahrzellen lassen sich eine Zeitlang als 
gesonderte Bezirke im Ei verfolgen; sie bleiben niemals als kleine 
Zellen neben dem Ei erhalten, wie das bei Daphnia pulex der Fail 
ist. Gelegentlich beginnen auch die Kerne der Nahrzellen mit Ver- 
anderungen, wie sie der Hikern durchlauft, doch kommen sie iiber 
das Stadium des aufgelockerten Nucleolus nicht hinaus. Sie degene- 
rieren vollsténdig, nachdem sie von der Eizelle aufgenommen worden 
sind. 

Ein Bezirk besonders intensiver Stoffaufnahme lat sich im 
Schnitipraparat im Ei nicht nachweisen, eine Stoffabgabe der Nahr- 
zellen an die Eizelle ist jedoch wahrscheinlich, da, wie am lebenden 
Tier verfolgt werden kann, zunichst das ganze Ovar, also auch die 
Nahrzellen, durch den Dotter violett gefirbt sind und der Dotter 
sich erst spater ausschlieBlich im definitiven Ei sammelt. 

Die Verlagerung der Spindel an die Eioberfliche geschieht passiv. 
sie wird von der Dotterstrémung mitgefiihrt. Die endgiiltige Lage der 
Spindel ist daher wechselnd, sie liegt entweder am Vorder- oder 
Hinterende des Eies, an seiner dem Darm oder der Kérperwand 
zugekehrien Seite, wie es bei passiver Verlagerung zu erwarten ist. 
Vom Beginn der Dotterverlagerung an findet man die Spindel in 
verschiedener Entfernung von der Eioberfliche. Hat der Dotter die 
Peripherie erreicht und erscheint der zentrale Bereich des Eies am 
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lebenden Tier farblos, so ist auch die Spindel unter der Eioberflaiche 
angelangt und steht senkrecht zu ihr. Die Chromosomen sind aur 
Aquatorialplatte angeordnet und die Spindel hat ihre endgiiltige 
GréBe — es wire treffender zu sagen Kleirheit, da sie sich von ihrer 
ersten Anlage bis zur Metaphase dauernd verkiirzt — erreicht 


6 





Die frei im Plasma liegende Spindel ist noch gréBer als die 
Reifungsspindel. Vergr. 900. 

Abb. 13. Parthenogenetisches Ei. Die’ Spindel liegt in der Nahe der Eioberfliche. Sie hat sich 
bedeutend verkiirzt, die Chromosomen liegen noch nicht alle in der Aquatorialebene. Vergr. 900. 
Abb. 14. Parthenogenetisches Ei. Die Spindel liegt unter der Eioberfliiche, die Chromosomen sind 

in die Aquatorialebene eingeriickt. Vergr. 900. 
Abb. 15. Parthenogenetisches Ei. Telophase der Reifeteilung. Vergr. 1500. 
Abb. 16. Parthenogenetisches Ei. Spindelrest mit ansitzender Polplatte. Vergr. 1500. 


Abb. 12. Parthenogenetisches Ei. 


(Abb. 13, 14). Auf diesem Stadium tritt das Ei in den Brutraum 
tiber. 

Der Ubertritt eines Eisatzes kann unabhingig von der Anzahl 
der Eier bei 20°C 1!/, bis 3'/, Min. dauern. Wahrend des Ubertrittes 
ist der Eikern in Metaphase, im Brutraum setzt sofort die Reife- 
teilung ein. 2 Min. nach dem Ubertritt befinden sich die Hier 
schon in friiher Anaphase, nach 6 Min. ist die spite Anaphase er- 
reicht. Nach 8 Min. sind die meisten Hier in Telophase. wihrend bei 
einigen,. wahrscheinlich bei den zuerst in den Brutraum iibergetre- 
tenen, der Kern sich schon zum Ruhekern umgewandelt hat. 
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Von der Metaphase bis zur Telophase verindert sich die Spindel 
im entgegengesetzten Sinn wie von der Prophase bis zur Metaphase: 
hatte sie sich bis zur Metaphase dauernd verkiirzt, so nimmt sie 
jetzt bedeutend an Linge zu. In der Metaphase miBt die Spindel 
5 Teilstriche (1 Teilstrich = 1,89 4), in der Telophase dagegen 7 Teil- 
striche, womit sie die Lange der friiheren vormetaphasischen Spindel- 
stadien wieder erreicht (Abb. 15). Sie schiebt sich mit dem distalen 
Ende iiber die Eioberfliche, wélbt die Eimembran vor und muB8 dem- - 
nach eine groBe Starrheit besitzen (Abb. 15, 16). Ein Richtungs- 
kérper wird nicht abgeschniirt. Die Chromosomen der auBeren Platte 
schieben sich dicht zusammen und bilden einen mit Heidenhain sich 
schwarz fairbenden Klumpen. Der derb gefaserte 
Spindelrest bleibt mit ansitzender Polplatte noch 
lange erhalten (Abb. 16) und wird spiter resor- 
biert. 

In der einzigen Reifeteilung des partheno- 
genetischen Kies gelingt die Zihlung der Chromo- 

7 somen nur schwer. In der Metaphase sind die 
Chromosomen noch nicht maximal kondensiert, 
pre ES ent an was in gleicher Weise wahrend der Furchungs- 
veer ae gal teilung der Fall ist; sie ‘bilden Reihen und sind 
; os durch eine dunkel gefarbte Zwischensubstanz ver- 
bunden. In zwei leidlich klaren Metaphasen habe ich beide Male 30 Chro- 
mosomen gezahlt, doch kénnte die Zahl auch niedriger sein, da jede 
dieser Platten eine nicht ganz einwandfreie Stelle enthalt; sie sind 
darum nicht abgebildet. In der Anaphase ist der Abstand der beiden 
Platten infolge der geringen Linge der Spindel klein und die Chro- 
mosomen einer Platte liegen nicht alle in der gleichen Ebene. Ich 
. habe nur in einem Fall eine klare Polansicht der inneren Anaphase- 
platte erhalten, die in Abb. 17 wiedergegeben ist und in der ein- 
wandfrei 30 Chromosomen zu zahlen sind. Die auBere Platte hat 
einen geringeren Umfang als die innere Platte, so dai die Chromo- 
somen dicht gedringt liegen, weshalb mir eine Zahlung hier nicht 
gelungen ist. 





IV. Die erste Furchungsteilung im Parthenogenetischen Ei. 


15 Min. nach dem Uberiritt der Eier in den Brutraum hat der aus 
der inneren Tochterplatte der Reifeteilung entstandene Kern die Eimitte 
erreicht und es bildet sich kurz danach die Strahlung aus. In jeder 
Centrosphare ist ein Centriol zu sehen. Der Kern stellt ein einheit- 
liches Blaschen dar, was ich besonders hervorhebe, da wahrend der 
Furchung Neigung zur Karyomerenbildung besteht. 
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Die Auflésung der Kernmembran setzt von den Polen her ein, 
noch ehe deutliche Chrumosomen ausgebildet sind (Abb. 18). Die 
beiden normalerweise nacheinander ablaufenden Prozesse der Chromo- 
somenkondensation und der Auflésung der Kernmembran sind hier 





Abb. 18. Parthenogenetisches Ei. 1. Furchungsteilung. Die Kernmembran ist an den Polen auf- 
gelést. Die Grenze der Spindelfasern gegen die Polstrahlung ist deutlich erkennbar. Vergr. 1000. 


Abb. 19. Parthenogenetisches Ei. 1. Furchungsteilung. Ubergang zur Metaphase. Vergr. 1000. 


zeitlich gegeneinander verschoben und laufen nebeneinander ab. Von 
den Polen breitet sich eine nach der Kernmitte fortschreitende Gel- 
bildung aus, welche die noch immer ein friihprophasisches Aussehen 
bietenden Chromosomen nach der Kernmitte drangt. Dieser ProzeB 
lauft verhaltnismaBig langsam ab und erstreckt sich bei 20° itiber 
mehr als 10 Min. In dieser Zeit findet man Stadien, in denen ein 
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mehr oder weniger grofer Teil des Kernes, der durch die hell er- 
scheinenden Saftriume auffallt, noch erhalten ist (Abb. 18). 

Da die Kernauflésung langsam fortschreitet 1a8t sich die Aus- 
bildung der Spindel verfolgen. Die Spindelfasern, die mit der Pol- 
strahlung keinen Zusammenhang haben, beginnen am Kernpol, an 
der Grenze von Kern und Plasma und reichen jeweils nur soweit ins 
Kerninnere hinein als die Kernmembran aufgelést ist (Abb. 18). Die 
Fasern verlaufen anfangs ungeordnet und erst allmahlich findet eine 
parallele Amusrichtung statt (Abb. 19), von der aber niemals alle 
Fasern erfa8t werden. *Die Spindel hebt sich von der Polstrahlung, 


' 
btm 4 8%, 


20 
Abb. 20. Parthenogenetisches Ei. Anaphase der 1. Furchungsteilung. Vergr. 1000. 


die feinkérniger ist und sich auch farberisch anders verhilt, deutlich 
ab (Abb. 20). DieSpindelfasern sind imGegensatz zur eosinophilen Pol- 
strahlung schwach basophil und nehmen in EKisenhématoxilin einen 
grauen Farbton an. Mit der Ausbildung der Ruihekerne verschwindet die 
Polstrahlung vollstaéndig, wihrend die Spindelfasern noch lange im 
Plasma erhalten bleiben: man sieht die Reste der Spindel als derbes 
Faserbiindel zwischen den Tochterkernen liegen. Dieser Unterschied 
spricht ebenso wie der Unterschied im firberischen Verhalten fiir 
die verschiedene Natur der Polstrahlung und der Spindelfasern. 
Die ausgebildete Furchungsspindel hat die gleiche Gréfe wie der 
Prophasekern und unterscheidet sich dadurch wesentlich von der 
Reifungsspindel, die nur aus einem Teil des Kernes hervorgeht und 
viel kleiner ist als dieser, was durch die starke Entwicklung von 
Kern und Nucleolus wiahrend des Eiwachstums, die das Chromatin 
nicht mitmacht, bedingt ist. Die beiden Spindeln unterscheiden sich 
auch in ihrem Verhalten: wihrend die Reifungsspindel sich von der 
Prophase bis zur Metaphase dauernd verkiirzt und von der Meta- 
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phase zur Telophase wieder an Linge zunimmt, bleibt die '(GréBe der 
Furchungsspindel unverindert. Die Messungen mit dem Okularmikro- 
meter ergaben hier folgende Werte: der Prophasekern (4 Kerne) mibt 
18,9 u, die Metaphasespindel 19,44 (31 Spindeln), die spite Ama- 
phasespindel 19,84 (13 Spindeln) und die Telophasespindel 19,6 u 
(14 Spindeln). Wie die Zahlen zeigen, iibertrifft die Metaphasespindel 
den gré8ten Durchmesser des Prophasekernes nur um ein Geringes, 
von der Metaphase zur Telophase verandert sich die Spindellange 





Abb. 21. Parthenogenetisches Ei. Anaphase der 1. Furchungsteilung. Vergr. 2225. 
Abb. 22. Parthenogenetisches Ei. Anaphase der 1. Furchungsteilung. Vergr. 2225. 
Abb. 23. Parthenogenetisches Ei. Anaphase der 1. Furchungsteilung. Vergr. 2225. 
Abb. 24. Parthenogenetisches Ei. Die beiden Anaphaseplatten der 1. Furchungsteilung. Vergr. 2500. 


nicht. Der geringe GréSenunterschied von rund 2°/o zwischen der 
Meta- und Anaphasespindel mag darauf beruhen, daf bei der geringen 
Anzahl der gemessenen Anaphasespindeln (im Vergleich zur Zahl 
der Metaphasespindeln) der Durchschnittswert etwas zu hoch aus- 
gefallen ist. Die Mehrzahl der Anaphasespindeln hatte die gleiche 
Linge wie die Metaphasespindeln, mit Ausnahme von 3 Spindeln, 
die etwas linger waren. Die gleiche Lange fand ich einige Male, 
wenn auch prozentual seltener, bei den Metaphasespindeln. Es sei 
noch erwahnt, da8 in der Anaphase der ‘Mittelteil der Spindel zwischen 
den beiden Chromosomenplatten weniger dicht erscheint als die End- 
teile, was auch Gross (1935) bei Artemia beobachtet hat, und was 
nach den Untersuchungen von SHrwaGo und TROUKHATCHEWA (1940) 
durch das Abflieen der kinetischen Hiille, wobei nur die Zentralfaser 
zuriickbleibt, zu erklaren wire. 
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Fiir die Ermitthung der Chromosomenzahl eignet sich die friihe 
bis spite Anaphase am besten, da die Chromosomen auch auf der 
Hohe der Metaphase noch nicht maximal kondensiert und deutlich 
gesondert sind. In 6 Fillen, die sich auf 5 Eier verteilen, konnte ich 
in der ersten Furchungsteilung einwandfrei 30 Chromosomen zahlen 
(Abb. 21 bis 24); ferner ‘habe ich 12mal in nicht ganz einwandfreien 
Platten ebenfails 30 Chromosomen (teils handelte es sich dabei um 
durchschnittene Platten), siebenmal 28, zweimal 27 und einmal 
29 Chromosomen gefunden. Eine héhere Zahl als 30 habe ich niemals 
beobachtet. Die Chromosomen liegen trotz ihrer Kleimheit nicht in 
einer Ebene, was die Zihlung erschwert; morphologische Einzelheiten 
sind an ihnen nicht zu erkennen. 

Die Tochterkerne bestehen zunachst aus einer Anzahl dicht neben- 
einander liegender Karyomeren, von denen ich maximal 15 gezahlt 
habe, was der halben Chromosomenzahl entspricht. Die Gréfe der 
Karyomeren nimmt bis zum niachsten Teilungsschritt stetig zu, wah- 
rend ihre Anzahl, die unmittelbar nach der Ausbildung des Ruhekerns 
am gréBten ist, sich verringert und vor der neuerlichen Teilung nur 2 
bis 3, selten 4, betraigt. Auch kann der eine Tochterkern ein einheit- 
liches Blischen darstellen, wihrend der andere aus mehreren Karyo- 
meren besteht. Anscheinend hingt es von der zufalligen Lage der 
Karyomeren ab; wieviele nachtraglich miteinander verschmelzen. Aus 
diesen Griinden ist es unwahrscheinlich, daf die Karyomerenbildung bei 
Moina auf Gonomerie beruht, wie das bei Cyclops der Fall ist (AMMA 
1911). Die Form der Spindel und damit die Lage der 'Telophasechro- 
mosomen spielen bei der Ausbildung der Karyomeren eine Rolle. PATau 
(1936)nimimt an, daf die Neigung zur Karyomerenbildung mit der dich- 
teren oder weiteren Lagerung der Chromosomen in der Telophase zu- 
sammenhingt, was fiir die Verhaltnisse bei Moina zutreffend wire. Bei 
Moina ist die Furchungsspindel im Gegensatz zur spitzen Reifungs- 
spindel (in der Reifeteilung bilden sich niemals Karyomeren) ténn- 
chenférmig und der Abstand der Telophasechromosomen voneinander 
verhiltnismaifig groB. 


VY. Das Dauerei und seine Reifeteilungen. 


Das Ephippium von Moina rectirostris enthalt nur eine Kikammer. 
In der Regel bildet nur eines der beiden Ovarien ein Dauerei aus, das 
sowohl im linken als im rechten Oval entstehen. kann. Unter 
24 Tieren, bei denen die Dauereianlage schon ziemlich weit entwickelt 
war, zahlte ich 1lmal das Dauerei im linken, 12mal im rechten Ovar 
und imal beidseitig. In den seltenen Fallen, in denen beide Ovarien zu 
gleicher Zeit Dauereier ausbilden, was ich unter 200 Dauereier. bilden- 
den Tieren 4mal beobachten konnte, tritt nur eines der beiden Hier in 
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die Eikammer iiber, wahrend das andere, ebenfalls voll entwickelte Ei, 
im Ovar degeneriert und zum Teil wieder resorbiert wird, wahrend ein 
Rest der Eistoffe mit dem nachsten Satz parthenogenetischer Eier in 
den Brutraum iibertritt und dort zerfallt. 

Der Ubertritt des Dauereies ins Ephippium erfolgt im allgemeinen 
nur nach voraufgegangener Begattung. Bei den Tieren, die ohne Mann- 
chen gehalten wurden, fand daher nie eine Dauereiablage statt, was 
MorTIMER (1936) auch bei Daphnia beobachtet hat. Das unbefruchtete 
Ei bleibt im Ovar, wo es sich einige Zeit nach Beendigung des Wachs- 
tums auflést und resorbiert wird. Das voll ausgebildete, nun tiber- 
fliissige Ephippium wird bei der naéchsten Hautung leer abgeworfen. In 
den meisten Fallen wenden nach Ablage eines Dauereies wieder par- 
thenogenetische Eier gebildet, ich habe selten die Bildung von zwei 
Dauereiern nacheinander gesehen. 

Das Dauerei unterscheidet sich vom parthenogenetischen Ei durch 
seine bedeutende GréBe und den Gehalt an Reservestoffen. Im Aufbau 
und Verhalten der Kerne besteht dagegen viel Ahnlichkeit. Bei beiden 
Eiern wachsen die Kerne zu ansehnlicher Gréfe heran und besitzen 
einen auBerordentlich stark: entwickelten Nucleolus, der beim Dauerei, 
im Unterschied zum parthenogenetischen Ei, aus einer groBen Anzahl 
von Schollen besteht, die itber den Kernraum verteilt sind. Die Chro- 
mosomen sind bei beiden Hiarten waihrend der Wachstumsphase vom 
Nucleolus verdeckt und lassen sich mit der Nuclealreaktion nicht dar- 
stellen. Leider habe ich die Kernumwandlungen bis zur Bildung der 
ersten Reifungsspindeln nicht in allen Phasen verfolgen kénnen. Weder 
die Entwicklung des Kies noch des Ephippiums bieten geniigend 
sichere Anhaltspunkte, um die einzelnen Kernstadien herauszufinden, 
wie das beim-parthenogenetischen Ei méglich ist. Unter den Praiparaten 
von 21 noch im Ovar gelegenen Dauereiern finden sich zwei Eier, die 
verschiedene Phasen der Umbildung des Kernes zur Reifungsspindel 
zeigen. Das eine der beiden Stadien fallt in die Zeit der Nucleolen- 
auflésung, das andere auf einen wenig spiiteren Zeitpunkt. Die Pra- 
parate zeigen, dai die Reifungsspindel wie beim parthenogenetischen 
Ei nur aus einem kleinen Teil des Kernes entsteht, wahrend der 
gréfere Teil nach der Auflésung der Kernmembran vom Plasma auf- 
genommen wird. Fiir die Beantwortung einer Reihe weiterer Fragen 
ist das Material aber nicht ausreichend. Es war mir nicht méglich, 
sicher festzustellen, ob die Spindel sich nur in der Umgebung der 
Chromosomen bildet wie beim parthenogenetischen Ei und wie die Paa- 
rung der Chromosomen und ihre Einordnung in: die Spindel erfolgen. 

Nachdem die Wachstumsphase des Eies abgeschlossen und die Auf- 
nahme von Nahrzellen ins Ei beendet ist, lésen sich die zahlreichen 


Nucleolusschollen auf, wie es das eine der Praparate zeigt}.und er- 


Chromosoma, 3. Bd., Heft 3. 13 
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fiillen den Kern mit einem feinen Gerinnsel, in dem etwas gré8ere, sich 
stark mit Eisenhimatoxylin farbende Gebilde erhalten bleiben, die zu 
einer Scheibe angeordnet sind. Aus dieser Scheibe gehen die Chromo- 
somen hervor. In dem zweiten Priparat, das ein etwas spateres Sta- 
dium zeigt, ist der Kern, der nahe der Eioberflache liegt, im Vergleich 
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Abb. 25. Dauerei. Prophase. Vergr. 2500. 
Abb. 26. Dauerei. Metaphase der 1. Reifeteilung. Vergr. 1500. 
Abb. 27. Dauerei. Metaphase der 1. Reifeteilung. Vergr. 2225. 


Abb. 28. Dauerei. Metaphase der 1. Reifeteilung. Photographische Aufnahme der gleichen Platte 
wie in Abb. 27. Vergr. 900. 


Abb. 29. Dauerei. Anaphase der 1. Reifeteilung. Vergr. 2225. 
Abb. 30. Dauerei. Metaphase der 2. Reifeteilung. Vergr. 2500. 
Abb. 31. Dauerei. Metaphase der 2. Reifeteilung. Vergr. 2225. 


zum Kern der Wachstumsphase sehr klein. Er ist von den kugeligen, 
maximal kondensierten Chromosomen ausgefiillt und entspricht der 
GréBenordnung nach dem Scheibenbezirk. Der Ausbildungsgrad der 
Spindel 14&t sich nicht erkennen, da der Kern in Polansicht getroffen 
ist. Von den aufgelésten Nucleolen ist nichts mehr zu erkennen. Die 
Zahl der Chromosomen in diesem Kern betraigt 30, wie Abb. 25 zeigt, 
sie entspricht also noch der diploiden Zahil. In der fertigen Metaphase- 
spindel der 1. Reifeteilung, die senkrecht oder schrag zur Eioberfliche 
steht, sind die Chromosomen in der Weise angeordnet, wie es Abb. 26 
wiedergibt. 








Untersuchungen itber den Generationswechsel der Cladoceren. 185 


Auf diesem Stadium quillt das Ei in den Brutraum iiber, was bei 
20° 6—12 Minuten dauert. Nach beendetem Ubertritt beginnen sofort 
die Reifeteilungen und etwa 10 Minuten spiter ist die Telophase I er- 
reicht. Die 2. Reifeteilung ist zeitlich nicht so genau festgelegt (die 
Dawuereier entwickeln sich nicht so gleichmaBig wie die parthenogeneti- 
schen Kier), ist aber meist 45 Minuten nach dem Eiiibertritt vollendet. 
Ein gewisser Prozentsatz der von mir untersuchten Hier entwickelte 
sich iiberhaupt nicht, so da& ich Spindeln der Metaphase I in Eiern 
gefunden habe, die mehrere Stunden nach dem Ubertritt ins Ephippium 
fixiert waren. Be 

Hine Platte von einem solchen Ei, das 2 Stunden 35 Minuten ‘nach 
dem Ubertritt ins Ephippium fixiert wurde, zeigt Abb. 27. Die Chromo- 
somen liegen klar gesondert und annihernd in einer Ebene — bei 
Moina ein seltener Fall —, so da& eine photographische Aufnahme 
méglich war (Abb. 28). Die Platte enthalt 15 Chromosomen, von denen 
eines in halbseitlicher Ansicht zu sehen ist, die anderen direkt vom 
Pol. Bei Tiefeinstellung lat sich fiir jedes ‘Chromosom der Partner 
erkennen, der Aquationsspalt ist dagegen nicht zu sehen. 

In der Anaphase riicken die Chromosomen der aéuferen Platte 
dichter zusammen, wie das auch beim parthenogenetischen Ei der Fall 
ist. Abb. 29 gibt eine mittlere Anaphase in Seitenansicht wieder, in der 
der GréBenunterschied zwischen der 4uSeren und der inneren Platte 
deutlich hervortritt. In der auBeren Platte liegen 15 Chromosomen, die 
gleiche Anzahl 1aft sich in der inneren Platte feststellen, die in diesem 
Fall leider auf zwei Schnitte verteilt ist. Die Metaphase II ist fiir Ziah- 
lungen ebenso geeignet wie die Metaphase I, da die Ohromosomen 
auch ‘hier einen weiten Abstand voneinander haben. Zwei besonders 
klare Aquatorialplatten, von denen jede 15 Chromosomen enthialt, sind 
in den Abb. 30 und 31 wiedergegeben. In sechs weiieren Platten konn- 
ten ebenfalls 15 Chromosomen festgestellt werden, darunter 1mal im 
Kikern und im zugehérigen 1. Richtungskérper. Eine Teilung des 
1. Richtungskérpers fimdet nicht statt. Die beiden Richtungskérper 
bleiben auf der Eioberfliche liegen, wo sie bald degenerieren. 

Nach Beendigung der Reifeteilungen wandert der Eikern in einer 
sich langstreckenden Plasmainsel nach der Eimitte. Die Wanderung 
des am vorderen Eipol gelegenen Spermakernes findet etwa zur glei- 
chen Zeit statt. Er ist anfangs sehr klein und reagiert nach Nucleal- 
fairbung nur schwach, so daf ich ihn nur selten gefunden habe. Wenn 
beide Kerne die Eimitie erreicht haben und die prophasischen Ver- 
inderungen einsetzen, bildet sich erst die Strahlung aus, so dai die 
Herkunft der Centrosomen sich nicht feststellen 1a8t. Da auch das par- 
thenogenetische Ei Centrosomen besitzt, kénnen sie ebensogut vom Ei- 
kern wie vom Spermakern abstammen. Kine Verschmelzung der bei- 
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den Kerne findet vor der ersten Furchungsteilung nicht statt. Beginn 
und Dauer der Furchungsteilungen schwanken, die Aquatorialplatten 
der ersten und der nachfolgenden Teilungen sind klein und fiir Chro- 
mosomenzahlungen nicht geeignet. Auf spateren Teilungsstadien habe 
ich einige Male 27—29 Chromosomen gezahlt, was an die diploide Zahl 
nahe heranreicht. Das Ephippium wird etwa 24 Stunden nach dem 
Ubertritt des Eies abgelegt. 

Besonderer Erwahnung verdient noch ein Gebilde im Ei, das schon 
von WEISMANN und IsHikawa (1891) beschrieben und als ,,Parakopu- 
lationszelle“ (Pkz) bezeichnet wurde. WEISMANN hat diese Bezeich- 
nung gewahlit, da er das Gebilde fiir eine echte Zelle ansah und 
glaubte, da& ihr Kern mit einem der Furchungskerne verschmilzt. 
WEISMANN hielt die Pkz zunachst fiir den Spermakern, der wegen 
seiner Kleinheit schwer zu finden ist und mir ist es ebenso ergangen. 
Die Spermien von Moina sind rund und nicht stébchenformig wie bei 
Dephnia, so daB eine gewisse Ahnlichkeit in der Form mit der Pkz be- 
steht. Da aber alle Dauereier, auch diejenigen, die nicht befruchtet wer- 
den und im Ovar degenerieren, von einem bestimmten HEntwicklungs- 
stadium an eine Pkz enthalten, wird man den Irrtum bald gewahr. 

Nach WEISSMANN entsteht die Pkz in der Eizelle. Er beobachtet 
den Austritt von Chromatin aus dem Eikern und nimmt an, da8 sich 
aus diesem Chromatin in der Eizelle ein neuer Kern bildet, der sich 
spaiter mit Plasma umgibt. Soviel auf den beigegebenen Abbildungen 
zu sehen ist, handelt es sich aber nicht um den Austritt von Chromatin 
aus dem Kern, sondern von Nucleolarsubstanz. Das Chromatin ist zu 
dieser Zeit an Masse sehr gering, da es mit der GréSenentwicklung 
des Kernes nicht Schritt halt, und 148t sich farberisch nicht darstellen. 
Im Inneren des Kernes der Pkz sollen Chromatinkérnchen liegen. 
Nach meinen Beobachtungen firbt sich die Pkz zwar stark mit Eisen- 
haimatoxylin, sie gibt aber mit fuchsinschwefliger Siure keine Reak- 
tion. Der Nachweis von Chromatin in der Pkz ist mir in keinem 
Stadium gelungen. Ihr zentraler Bezirk wird von einer oder mehreren 
Kugeln ausgefiillt, die sich nach Behandlung mit Osmiumsaure schwir- 
zen und nach Alkoholeinwirkung als Vakuolen erscheinen: es handelt 
sich also um Fetttropfen. 

‘Man findet die Pkz erst auf vorgeriickten Wachstumsstadien im Ei, 
sie liegt dann haufig unmittelbar unter der Oberfliche. Lagebeziehun- 
gen zum Hikern, die auf eine Entstehung aus dem Eikern schlieBen 
lassen, habe ich nicht beobachtet. Ich vermute, da die Pkz aus dem 
Ovar stammt. Man findet naimlich wiahrend der Dauereibildung im 
Ovar Gebilde verschiedener GréBe in wechselnder Zahl, die das gleiche 
Aussehen bieten und sich fairberisch ebenso verhalten wie die Pkz. Es 
handelt sich wahrscheinlich um Oocyten, deren Kern degeneriert ist. 
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Die Lage der Pkz im Ei ist auf friihen Furchungsstadien wech- 
selnd. Nach der 2. Furchungsteilung, im 4-Kernstadium, spatestens je- 
doch im 8-Kernstadium tritt die Pkz in Beziehung zu einem der Fur- 
chungskerne und wird in das den Kern umgebende Plasma aufgenom- 
men (jeder Kern liegt in einer gesonderten Plasmainsel). Zu Beginn 
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Abb. 32. Dauerei in Furchung, 4-Kernstadium. Am Rande der Plasmainsel liegt die Parakopulations- 
zelle. Der Furchungskern ist nicht getroffen. Vergr. 1000. 


Abb. 33. Dauerei in Furchung, 16-Kernstadium. Die Parakopulationszelle hat sich ins Plasma ein- 
gesenkt und beginnt sich aufzulésen. Daneben der Furchungskern in friiher Telophase. Vergr. 1000. 


Abb. 34. Dauerei in Furchung, 32-Kernstadium. Die in Auflésung befindliche Parakopulationszelle 
umschlie8t den Furchungskern. Vergr. 1000. 


der 3. Furchungsteilung fand ich die Pkz teilweise eingesenkt in die- 
jenige der vier Plasmainseln, die am vegetativen Eipol lag (Abb. 32), 
das gleiche war bei drei 8-Kernstadien der Fall. 

Bis zur 4. Furchungsteilung sind an der Pkz keine Verinderungen 
wahrzunehmen, danach beginnt ihre allmahliche Auflésung. In einem 
16-Kernstadium fand ich die Pkz schon véilig innerhalb des Plasmas 
gelegen. Sie hatte begonnen sich aufzulockern, war von Vakuolen 
durchsetzt, hatte an Volumen zugenommen und ihre scharfe Abgren- 
zung gegen das Plasma eingebiift. In dem betreffenden Ei zihlte ich 
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14 Ruhekerne und eine frithe Telophase als 15. und 16. Kern. (Bis zum 
4. Teilungsschritt verlaufen die Kernteilungen vollkommen synchron.) 
Die Pkz lag neben einem der beiden Telophasekerne (Abb. 33). In 
einem anderen Hi, das sich in der 5. Furchungsteilung befand, waren 
15 Kerne in Metaphase oder frither Anaphase, wahrend der 16. Kern 
einen Ruhekern darstellte. Im Plasmabezirk dieses Kernes lag die nun 
schon véllig aufgelockerte und von zahlreichen Vakuolen durchsetzte 
Pkz (Abb. 34). Dieser Kern ist in die letzte Teilung nicht eingetreten. 
Wie aus diesen Beobachtungen hervorgeht, wird die Pkz vom Plasma 
resorbiert, eine Verschmelzung mit dem Furchungskern findet nicht 
statt. WEISMANN hatte auf eine Kernverschmelzung auch ledigicih aus 
der Tatsache geschlossen, da8 der Parakopulationskern von einem 
bestimmten Furchungsstadium an verschwunden ist. In einem anderen 
Ei, das die 5. Furchungsteilung beendet hatte, habe ich 31 Kerne ge- 
zahlt, hier hat ein Kern den letzten Teilungsschritt nicht mitgemacht. 
Das weitere Schicksal dieses in der Teilung nachhinkenden Kernes 
habe ich nicht verfolgen kénnen, da von der nichsten Furchungs- 
teilung an die Pkz véllig aufgelést ist und der betreffende Kern damit 
seine Markierung verloren hat. 

Nach Untersuchungen von GROBBEN (1879) erleidet im parthenogene- 
tischen Ei von Moina rectirostris eine der Furchungszellen im Sta- 
dium 8 eine Teilungsverzégerung. Aus ihr gehen im Stadium 30 die 
Urentoderm- und Urgeschlechtszellen hervor. Diese Zellen behalten die 
Teilungsverzégerung bei. Im Dauerei sondern sich die Urkeimzellen 
ebenfalls frithzeitig;wenn auch spitey als im parthenogenetischen Ei und 
riicken als gesonderte Gruppe unter das Blastoderm. Eine Beziehung 
der Urkeimzellen zu der durch die Pkz gekennzeichneten teilungs- 
gehemmten Blastomere 148t sich aber nicht herstellen, da die Blasto- 
mere nach der Auflésung der Pkz keine besondere Differenzierung er- 
kennen 1é8t. Ich vermute trotadem, da der fiir das parthenogenetische 
Hi festgestellte Zusammenhang zwischen der teilungsgehemmten Fur- 
chungszelle und den Urgeschlechtszellen auch fiir das Dauerei gilt 
(die Lagebeziehung ist bei beiden EHiarten die gleiche), da die Fur- 
chung bei beiden Kiarten in prinzipiell gleicher Weise verliuft. Die 
Pkz ware dann als Keimbahndeterminant aufzufassen. 


VI. Die Spermatogenese. 


Zur Zeit des Schliipfens stellt der paarige Hoden, der zu beiden 
Seiten des Darmes liegi, ein kompaktes Organ dar, in dem die Keim- 
zellen in zwei Reihen angeordnet sind. Ein Lumen bildet sich erst all- 
mahlich wihrend des Wachstums durch Auseinanderriicken der Zellen 
aus. Die Prophase der 1. Reifungsteilung beginnt noch ehe die Tiere 
den Brutraum der Mutter verlassen haben, so dai die Gonaden beim 
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Schliipfen aus Spermatogonien und aus Spermatocyten I bestehen. Ein 
Keimlager ist nicht ausgebildet, und da die Zahl der Keimzellen nach 
der Geburt nur wenig zunimmt, findet man selten Spermatogonien- 
teilungen. Unter vier Polplatten der Spermatogonienmetaphase, die ich 
in meinem Material gefunden habe, war nur eine fiir die Zahlung 
brauchbar, sie enthielt 30 Chromosomen (Abb. 35), in den drei anderen 
nicht ganz einwandfreien Platten zihlte ich 28—29 Chromosomen. Die 
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Abb. 35. Spermatogenese. Spermatogonienmetaphase. 
Vergr. 2225. 


Abb. 36. Spermatogenese. Metaphase der 1. Reife- 
teilung. Vergr. 2500. 


Abb. 37. Spermatogenese. Metaphase I. Vergr. 2225. 
Abb. 38: Spermatogenese. Metaphase I. Vergr. 2225. 
Abb. 39. Spermatogenese. Metaphase I. Vergr. 2225. 
Abb. 40. Reifes Spermium im Hoden, nach dem 
Leben gezeichnet. Vergr. 900. 
Abb. 41. Reifes Spermium im Hoden. Fixiertes Prii- 
parat. Vergr. 1000. 
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Mannchen sind, wie diese Zahlen zeigen, diploid und haben die gleiche 
Chromosomenzahl wie die. Weibchen, was nach den Untersuchungen 
von MORTIMER (1936) an Daphnia zu erwarten war und vermutlich 
fiir alle Daphniden gilt. 

Wahrend des ersten Hautungsintervalls findet man, namentlich bei 
Tieren im Alter von 10 bis 24 Stunden, neben Prophasen zahlreiche 
Metaphasen I und in zunehmendem Mafe Spermatocyten II, die durch 
ihre geringere GréBe auffallen. In Seitenansicht bietet die Metaphase I 
ein &dhnliches ‘Bild wie das gleiche Stadium im Dauerei. Die Chromo- 
somen sind in der gleichen Weise in der Spindel angeordnet, nur ist 
die Spindel hier viel schlanker und besitzt stets Centrosomen (Abb. 36). 
In der Aquatorialplatte der 1. Reifungsteilung habe ich in 10 Fallen, 
von denen «drei in den Abb. 37—39 wiedergegeben sind, ohne Schwie- 
rigkeiten 15 Chromosomen ziahlen kénnen. Die Chromosomen sind 
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klein und kugelig, liegen aber nicht so dicht gedrangt wie das im par- 

- thenogenetischen Ei der Fall ist. Auf die 1. Reifungsteilung folgt eine 
kurze Interphase. Die Spindel der Metaphase II unterscheidet sich nur 
durch ihre geringere GréBe von der Spindel der 1. Reifungsteilung. 
Die Chromosomen liegen dicht zusammengedringt in der Aquatorial- 
platte und sind kleiner als in der 1. Reifeteilung, so da8 mir nur einige 
Male eine sichere Zahlung méglich war, die in allen Fallen 15 Ohro- 
mosomen ergab. 

Gegen Ende des 2. Hiutungsintervalls setzt die Spermiogenese ein, 
so da& man bei 48 Stunden alten Tieren schon vereinzelt reife Sper- 
mien findet. Das Plasma der zunachst kugeligen Spermatiden bildet an 
der ganzen Oberfliche lange feine Fortsitze aus, die dem Spermium 
im Leben eine gewisse Ahnlichkeit mit Heliozoen geben. Diese Ahn- 
lichkeit ‘wird durch die schaumige Struktur des Plasmas, das von 
Vakuolen durchsetzt ist, noch erhéht (Abb. 40, 41). Bei Spermien, die 
ins Vas deferens eingewandert sind, richten sich die Fortsitze alle 
nach einer Seite. Der Kern der reifen Spermien gibt keine FEULGEN- 
Reaktion, so da8 es sich um einen nucleinsiurearmen Ruhekern handelt. 

Die Spermatogenese ist gegen Ende des 3. Haiutungsintervalls, im 
Laufe des 3. Lebenstages, in der Hauptsache abgeschlossen, so daB die 
Mannchen im gleichen Alter geschlechtsreif werden wie die Weibchen. 
Bei 5 Tage alten Tieren besteht die Hodenwand nur noch aus einer 
Lage flacher Zellen, das Lumen ist von reifen Spermien erfiillt. Eine 
Degeneration von Zellen habe ich im Hoden nicht beobachtet, obwohl 
ich Tiere von der Geburt an bis zu einem Alter von 8 Tagen unter- 
sucht habe, und zwar wahrend des 1. Tages im Abstand von 2 Stun- 
den, dann von § und 12 Stunden, so da8 mir eine in gréBerem AusmaB 
stattfindende Degeneration hatte auffallen miissen. Hin und wieder 
findet man abnorme Riesenzellen, die jedoch die normale Entwicklung 
zu Spermatiden nicht durchlaufen. Nach den Angaben von CHAMBERS 
(1913) soll bei Simocephalus die Halfte der Spermien degenerieren, ob- 
wohl nach seinen Beobachtungen nur eine Art von Spermien gebildet 
wird. MORTIMER (1936) hat bei Daphnia magna keine Spermien- 
degeneration gesehen, so da ich annehmen miéchte, dai die Angaben 
von CHAMBERS auf einem Irrtum beruhen. 

Die Begattung, die ich bei Moina einige Male beobachtet habe, 
dauert nur wenige Sekunden, im Gegensatz zu Daphnia, bei der die 
Mannchen langere Zeit am Weibchen angeheftet bleiben. 


Vil. Allgemeine Erérterungen. 
Die Bildung der Reifungsspindel im parthenogenetischen Ei weist eine 
Reihe von Besonderheiten auf, durch die sie sich von der gewéhnlichen 
Art der Metaphasespindelbildung unterscheidet, und die mir wert er- 
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erscheinen, eigens besprochen zu werden. Am auffalligsten ist zunachst 
die Tatsache, daf8 die Spindel nur aus einem kleinen Teil des Kernes 
hervorgeht, wihrend der gréf8ere Teil, der vom stark entwickelten 
Nucleolus ausgefiillt wird, der Auflésung verfallt und vom Plasma 
resorbiert wird. Eine weitere Besonderheit der Spindelbildung besteht 
darin, da8 in der Umgebung der Chromosomen, die sich meist in einer 
oder zwei Gruppen sammeln, eine homogene eosinophile Substanz ent- 
steht, aus der allein die Spindel hervorgeht. Liegen die Chromosomen- 
gruppen weit voneinander getrennt, so entsteht um jede Gruppe ein ge- 
sonderter Bezirk eosinophiler Substanz, wihrend bei dichter Lage der 
Chromosomengruppen ein einheitlicher Bezirk sich ausbildet. Da die 
eosinophile Substanz im iibrigen Kernraum nicht entsteht, mu8 ihre 
Bildung an die Nahe der Chromosomen gebunden sein. Ahniiche Be- 
obachtungen hat HuGHEs-SCHRADER (1924) bei Acroschismus Wheeleri 
gemacht. Bei dieser Art setzt sich die Spindel aus mehreren Teilspin- 
deln zusammen, von denen jede sich in der Umgebung einer Tetrade 
bildet, noch ehe die Kernmembran aufgelist ist. Die definitive Spindel 
entsteht durch Zusammenriicken der Teilspindeln. Bei Moina list sich 
die Kernmembran gleichzeitig mit der Bildung der eosinophilen Sub- 
stanz auf, so da8 sich nicht entscheiden 148t, ob die unmittelbare Be- 
riihrung mit dem Cytoplasma ihre Bildung auslést, oder ob es sich um 
zwei gleichzeitig ablaufende Prozesse handelt, die keinen ursichlichen 
Zusammenhang haben. Ich méchte letzteres fiir das wahrscheinlichere 
halten, da man niemals ein Gefille von der Kernperipherie nach den 
mehr zentral gelegenen Teilen der eosinophilen Substanz beobachtet, 
was gelegentlich der Fall sein miifte, auch wenn man annimmt, daB der 
ProzeB schnell ablauft. AuSerdem ist eine Anzahl von Fallen bekannt, 
in denen die Spindel rein intranucleir vor der Auflésung der Kern- 
membran entsteht. 

Im homogenen eosinophilen Bezirk werden erst allmahlich Fasern 
sichtbar, wihrend der Bezirk gleichzeitig, wohl infolge Fliissigkeits- 
abgabe, auf etwa die Hialfte der urspriimglichen GréBe zusammen- 
schrumpft. Durch diese GréSenabnahme und das Zusammenriicken 
der iiberzaihligen Pole der anfangs meist dreipoligen Anlage, kommt 
die endgiiltige typische Spindelform zustande. Wahrend der Reife- 
teilung nimmt die Spindel von der Metaphase bis zur Telophase wieder 
an Laémge zu, um etwa 40°/o, wahrend ihr Durchmesser unverindert 
bleibt. Im Dauerei, das ebenso wie das parthenogenetische Ei einen 
stark entwickelien Nucleolus besitzt, geht gleichfalls nur ein Bruchteil 
des Kernes in die Spindelbildung ein, doch fehlen mir leider genauere 
Beobachtungen iiber den Vorgang der Spindelbildung. 

Im Gegensatz zu den Verhiltnissen in der Reifeteilung bildet sich 
die Spindel in. den Furchungsteilungen in der bekannten Art einer 
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Metaphasespindel. Sie hat die gleiche GréBe wie der Kern und entsteht 
wahrend eines von beiden Polen her fortschreitenden, langsamen Gel- 
bildungsprozesses, wobei die Ohromosomen von den wachsenden Halb- 
spindeln nach dem Aquator gedraingt werden. Die zunichst ungeord- 
net verlaufenden Spindelfasern richten sich erst allmahlich parallel 
aus. Sehr deutlich tritt der Unterschied von Spindelfasern und Pol- 
strahlung bei der Furchungsspindei hervor. Er zeigt sich sowohl im 
verschiedenen farberischen Verhalten — die Polstrahlung ist eosino- 
phil, die Spindel schwach basophil —, als auch darin, daB die Pol- 
strahlung zu Beginn der Interphase verschwindet, wahrend die 
Spindelfasern noch lange zwischen den Tochterkernen erhalten blei- 
ben. Die Enden der Spindelfasern sind an den friiheren Kernpolen 
deutlich zu erkennen und zeigen keinen Ubergang in die Polstrahlung. 
Die Vorstellung, da8 die Spindelfasern durch Hineinwachsen der Pol- 
strahlen in den Kern entstehen, ist fiir Moina sicher nicht zutreffend. 

Der Unterschied in der Bildung der Reifungsspindel und der Fur- 
chungsspindel ist zweifellos durch den Unterschied in der Entwick- 
lung des Nucleolus im Eikern und Furchungskern bedingt. Die starke 
Entwicklung des Nucleolus im EKikern, wie sie beim Furchungskern 
niemals vorkommt, steht ihrerseits in Zusammenhang mit der spe- 
ziellen Aufgabe, die der Eikern zu erfiillen hat. Nach den Vorstellun- 
gen von CASPERSSON (1940) fallt dem Nucleolus eine bedeutende Rolle 
bei der Eiweifsynthese zu. Der Nucleolus enthalt reichlich Nuclein- 
séure vom Ribosetyp und liefert wahrscheinlich das Material fiir die 
Nucleinsaéuresynthese des Cytoplasmas. Die Hiweisynthese im Cyto- 
plasma ist aber an die Synthese der cytoplasmatischen Nucleinséure 
gebunden. Das Verhalten des Nucleolus im Eikern steht in gutem Ein- 
klang mit diesen Vorstellungen. Wiahrend der Wachstumsphase, der 
Zeit intensivster EiweiBsynthese, entwickelt der Nucleolus sich zu be- 
deutender GréSe und verfallt mit dem Abschlu8 der Wachstumsphase 
der Auflésung und Resorption. 

Die Bedeutung der Chromosomen fiir die Spindelbildung tritt erst 
dank diesen besonderen Verhiltnissen in Erscheinung. An der GriSen- 
entwicklung des Nucleolus und Eikernes haben die Chromosomen- 
keinen Anteil, sie sind daher an Masse im Vergleich zur Kerngrife 
sehr gering und nehmen zu Beginn der Prophase nur einen kleinen 
umschriebenen Teil des Kernraumes ein. In diesem Bezirk, in der Um- 
gebung der Chromosomen, entsteht die eosinophile Substanz, aus der 
die Spindel hervorgeht, wiihrend der iibrige Kernraum vom zerfallen- 
den Nucleolus erfiillt ist. Im Furchungskern sind die Chromosomen 
annéhernd gleichmaBig iiber den Kernraum verteilt, so dai ihre még- 
liche Bedeutung fiir die Spindelbildung in einer Lagebeziehung nicht 
zum Ausdruck kommen kann. 
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Die enge riumliche Bindung der Spindelbildung an die Chromo- 
somen 148t es denkbar erscheinen, da8 das Material fiir die Spindel 
wenigstens zum Teil von den Chromosomen stammt. In seinen Unter- 
suchungen der Mitose hat CASPERSSON gefunden, da8 in der Prophase 
das Eiwei8 der Zwischenscheiben abgebaut wird, um in der Telophase 
neu aufgebaut zu werden. Ware es nicht méglich, daB® dieses Material 
zum Aufbau der Spindel verwendet wird? 

Uber die Krifte, die die Einordnung der Ohromosomen in die Aqua- 
torialplatte bewirken, lassen sich aus den Verhdltnissen in der Reife- 
teilung keine Schliisse ziehen. Man findet haéufig Stadien, in denen die 
Spindel schon verkiirzt ist und eine deutliche Faserung besitzt, wah- 
rend die Chromosomen noch ungeordnet in der Spindel liegen. Ihre 
endgiiltige Einordnung ist erst vollzogen, wenn die Spindel die Ei- 
oberflaiche erreicht hat. 


VIII. Kurze Zusammenfassung der Ergebnisse. 


Die Chromosomenzahl von Moina rectirostris LE1piG betrigt in der 
Reifeteilung und in den Furchungsteilungen des parthenogenetischen 


Kies 30. 
Das Dauerei macht zwei Reifeteungen durch, wobei die Chromo- 


somenzahl von 30 auf 15 reduziert wird. 

Die Mannchen sind diploid wie die Weibchen und haben die gleiche 
Chromosomenzah! wie diese. 

In der Prophase der Reifeteilung des parthenogenetischen Eies tritt 
die Bedeutung der Chromosomen fiir die Spindelbildung besonders 
deutlich in Erscheinung. 
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WEITERES UBER DEN BAU DER RIESENCHROMOSOMEN IN 
VERSCHIEDENEN GEWEBEN VON CHIRONOMUS-LARVEN. 


Von 
AtiF SENGiN und CurT Kosswic. 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Juli 1947.) 


Die Tatsache der linearen Anordnung der Gene schien ihre morpho- 
logische Bestitigung in der charakteristischen Aufeinanderfolge von 
Chromomeren auf dem Chromonema zu finden. In den letzten Jahren 
haben sich die Stimmen gemehrt, welche in den Chromomeren nicht 
vom Chromonema qualitativ verschiedenes, z. B. durch den Besitz von 
Nucleotiden ausgezeichnetes Material sehen, sondern die Chromo- 
meren als kleine Spiralen betrachten, welche in das sonst mehr oder 
weniger gestreckte Chromonema eingeschaltet sind (vgl. Ris 1945). 
Die verschiedene Linge eines bestimmten Chromonemas in den ver- 
schiedenen Stadien des mitotischen Zyklus einerseits und in ver- 
schiedenen Geweben anderseits wurde bereits friiher als Folge eines 
verschieden weit gehenden Spiralisationsvorganges aufgefaft. Als 
weiterer, die verschiedene Linge des Chromonemas beeinflussender 
Faktor mu8 nach Ris mit emer Vergréf8erung des Genkomplexes in 
Korrelation mit der erhéhten Aktivitét desselben gerechnet werden; 
nach anderer Vorstellung kann auch die Einschaltung nicht genischen 
Materials in die Genkette in Betracht kommen. Der Wechsel der 
Chromomerenkonfiguration auf demselben Chromonema im mitotischen 
Zyklus oder in verschiedenen Geweben, welcher vom Gesichtspunkt 
der klassischen Chromomerenvorstellung nur schwer verstindlich ist, 
wiirde sich leicht verstehen lassen, wenn die als Chromomeren bezeich- 
neten Strukturen in Wirklichkeit nur Spiralwindungen des Chromo- 
nemas sind, deren Zahl, Durchmesser, relativer Abstand voneinander 
durch den jeweiligen physiologischen Zustand der Zelle bestimmt ist. 
Untersuchungen, welche die verschiedenartige Anordnung der ,,Chromo- 
meren“scheiben auf den Riesenchromosomen der Dipteren betreffen, 
diirften in diesem Zusammenhang von Interesse sein. Als Material 
dienten uns Larven verschiedener Chironomusarten; wir bezeichnen 
diese bis zur genaueren Bestimmung als 2 und 3. Da es uns in 
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unseren Untersuchungen darauf ankam, die Riesenchromosomen in 
méglichst vielen Geweben desselben Individuums zu untersuchen, 
spielt die Artbestimmung nur eine untergeordnete Rolle; nach unsern 
Erfahrungen ist mit allen Ohironomiden grundsatzlich dasselbe 
Resultat zu erzielen. 

Die Aibb. 1 bis 3 stammen aus verschiedenen Geweben desselben 
Individuums, einer Chironomus-3-Larve von 19mm Linge; das Tier 
wurde im April 1947 aus einem Teich bei Istanbul gesammelt und 
sofort verarbeitet. In Abb. 1 ist der gesamte Chromosomensaiz aus 
einer Speicheldriisenzelle dargestellt; nur fiir das vierte Chromosom 
_wurde in Abb. le noch die Zeichnung aus einer anderen Speichel- 
driisenzelle desselben Tieres hhinzugefiigt, da, wie der eine von uns 
bereits frither beschrieb, dieses 4. Chromosom sich durch einen beson- 
ders hohen Grad von Variabilitét innerhalb derselben Speicheldriisen 
meistenteils auszeichnet (SENGUN, 1947). Die Abbildung zeigt erstens 
die wohlbekannte Struktur der Riesenchromosomen mit ihren Scheiben- 
»spektren“. Zweitens sei darauf hingewiesen, daB die beiden gezeich- 
neten 4. Chromosomen, welche, wie fast alle andern 4. in den Speichel- 
driisen keinen Nucleolus nachweisbar zeigten, bei Ubereinstimmung im 
allgemeinen Bau sich in Einzelheiten so unterscheiden, da8B die Zuriick- 
fihrung des einen auf das andere unméglich enscheint. Héchstens 
wird die Vermutung nahegelegt, da8 sie auf einem friiheren Stadium 
ihrer Entwicklung einander starker geglichen haben.. Abb. 2 zeigt 
den vollen Chromosomensatz aus den Malpighi-GefiéBen derselben 
Larve. Die Abb. 2a bis 2d zeigen die vier Chromosomen aus einer 
Zelle, Abb. 2e gibt das 4. Chromosom einer anderen Malpighi-Zelle 
wieder. Vergleicht man die Chromosomen aus den Malpighi-Zellen 
miteinander, so fallt zunachst auf, daB das 4. Chromosom in Abb. 2d 
fast in seinem ganzen Verlauf eine einheitlich gefiarbte, bandférmige 
und spiralisierte Struktur darstellt, wihrend die langen Chromosomen 
‘desselben Kerns wenigstens in weiten Strecken ihres Verlaufs keine 
sichtbare spiralisierte Gestalt haben, sondern aus ,,Chromomeren“- 
scheiben bestehen. Bei genauerer Betrachtung dieser langen Chromo- 
somen gewinnt man aber den Eindruck, daf die Querstrukturen direkt 
oder indirekt aus einem vorausgehenden spiralisierten Stadium ent- 
sianden seien. Abb. 2e zeigt ein 4. Ohromosom aus einer anderen 
Malpighi-Zelle, welches weiter entwickelt ist als das in Abb. 2d dar- 
gestellte. Bei beiden 4. Chromosomen ist, wie in allen anderen der 
Malpighi-Zellen dieses Tieres der Nucleolus stets sichtbar. Inter- 
essanter noch ist der Vergleich dieser Malpighi-Chromosomengarnitur 
. Init der aus den Speicheldriisen desselben Tieres in Abb. 1. Die 
Malpighi-Chromosomen sind gegeniiber denen aus der Speicheldriise 
deutlich kiirzer und schmaler, nur das 4. Chromosom kann an Linge 














Abb. 1. Riesenchromosomen ats einer Speicheldriisenzelle einer 19 mm langen Larve. 
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(Abb. 2e) einem Speicheldriisenchromosom (Abb. le) ahnlich sein. 
Die Spektren der Chromosomen sind so verschieden voneinander, daB 
es unmdglich ist, aus ihrer Amordnung auf Homologie zweier von 


Abb. 2. Riesenchromosomen aus einer MALPIGHI-Zelle einer 19 mm langen Larve, 





ihnen zu schlieRen. Wiirde man sich die in den Malpighi-Chromosomen 
teilweise noch sichtbaren spiraligen Zonen gestreckt vorstellen, so 
wiirnde damit zwar die Liinge des Chromosoms etwas zunehmen, eine 
Annaherung beziiglich des Feinbaues, wie er sich in dem Scheiben- 
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Abb. 8. Riesenchromosomen aus einer Rectumzelle einer 19mm langen Larve. 
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Abb. 4. Das gleiche Chromosom in verschiedenen Gewebearten einer 22mm langen Larve. 
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spektrum fufert, wiirde damit auf keinen Fall erzielt werden. Abb. 3 
stellt die Rectum-Chromosomengarnitur eines Kernes derselben Larve 
dar, welche fiir die Abb. 1 und 2 verwendet wurde. Das 4. Chromosom 
dieses Kernes (Abb. 3) ist einem anderen Chromosom (3a) dicht 
angelagert. Dieses lange Chromosom besitzt an der Anlagerungsstelie 
des 4. eine heterochromatische Zone. Auch in anderen Fallen haben 
wir beobachten kénnen, da8 das 4. Chromosom iim Rectum (und auch 
in den Malpighi-GeféBen) eine Tendenz hat, sich an heterochroma- 
tischen Ringen eines der langen Ohromosomen mit einem seiner 
Enden anzulagern. Auch ein weiteres langes Chromosom beginnt in 
dem gezeichneien Praiparat zufallig in unmittelbarer Nahe dieser Ver- 
bindungsstelle. Abb. 3e zeigt ein 4. Chromosom aus einem anderen 
Rectumkern desselben Tieres. Waihrend der Durchmesser der Rectum- 
chromosomen annihernd dem der Malpighi-Chromosomen desselben 
Tieres enispricht, sind sie bedeutend langer als jene und nahern sich 
in der Beziehung wesentlich den Speicheldriisenchromosomen. Struk- 
turen, weiche an eine Spiralisation erinnern, sind in den Rectum- 
chromosomen nicht zu treffen. Sie weisen allgemein die typische 
Scheibenstruktur auf; doch kann die Anordnung der Scheiben in 
Keiner Weise mit der in den anderen Geweben in Ubereinstimmung 
gebracht werden. Es wiirde zu weit fiihren, durch weitere Abbil- 
dungen von Chromosomen verschiedener Gewebe anderer Larven, wie 
sie uns vorliegen, das oben Gesagte zu wiederholen. 

Bei Chironomus 2 konnten wir auBer dem 4. Chromosom wenigstens 
ein anderes Chromosom mit groBer Wahrscheinlichkeit identifizieren. 
Es handelt sich um eines der beiden mittellangen Chromosomen dieser 
Art. welches in den Speicheldriisen etwa am Ende seimes ersten 
Drittels einen breiten heterochromatischen Ring besitzt. In annéhernd 
der gleichen ‘Lange fanden wir auch an einem der Riesenchromo- 
somen aus Mitteldarm, Rectum und Malpighi-GefaiSen einen hetero- 
chromatischen Block, den wir fiir homolog dem in den Speicheldriisen- 
chromosomen halten. Indem man diese heterochromatische Stelle als 
Marke benutzt, kann man versuchen, auch eins der langen Chromo- 
somen dieser Art auBer den kleinen 4. miteinander zu vergleichen. 
Abb. 4a und b zeigt das betreffende Chromosom aus zwei verschie- 
denen Speicheldriisenkernen. Auch diese beiden Chromosomen sind 
in threr Struktur nicht vollidentisch; es diirfte aber meistens méglich 
sein, die gréRere Zahl von Querscheiben des Chromosoms in Abb. 4b auf 
Teilung einer breiteren Scheibe des in 4a dargestellten Chromosoms zu- 
riickzufiihren. Einen véllig anderen Eindruck gewahrt aber das in 
Abb. 4c gezeigte Chromosom aus dem Mitteldarm desselben Tieres, einer 
Larve von Chironomus 2 von einer Lange von 22 mm, welche im Januar 
1947 gefangen und untersucht wurde. Bei sehr erheblicher Linge. 

Chromosoma, 3. Bd., Heft 3. 14 











200 Atif Sengiin und Curt Kosswig: 


zeichnet sich dies Mitteldarmchromosom durch seinen geringen Durch- 
messer aus. Mit eimem Mefapparat gemessen, erhielten wir fiir die 
Originalzeichnungen eine Lange von 280mm fiir das Speicheldriisen- 
chromosom der Abb. 4b, eine Linge von 446mm fiir das als homolog 
betrachtete Mitteldarmchromosom. Selbst wenn man in Betracht zieht, 
daB das schmalere Mitteldarmchromosom sich unter Druck bei der 
Herstellung des Praparates stirker streckte als das Speicheldriisen- 
chromosom, kann es keinesfalls als kiirzer betrachtet werden als jenes. 
Abgesehen von der als Marke benutzten heterochromatischen Stelle 
ist eine Ahnlichkeit in der Anordnung der Scheiben nicht erkennbar. 
Das entsprechende Malpighi-Chromosom derselben Larve, das wir 
zum Vergleich ausgewahit haben, ist wesentlicdh kiirzer (220mm) als 
das hier vorgelegte Mitieldarmchromosom, diesem aber an Breite 
um ein Geringes iiberlegen. Nach der heute allgemein angenommenen 
Vorstellung sind die Riesenchromosomen polytene Sammelchromo- 
somen, deren Lange sich aus ihrem vdllig gestreckten Zustand 
erklart. In Anbetracht der Tatsache, da8B die verschiedene Linge der 
vorgelegten Speicheldriisen-, Mitteldarm- und Malpighi-Chromosomen 
jedenfalls nicht darauf zuriickgefithrt werden kann, da z. B. die 
Speicheldriisenchromosomen noch spiralisiert, die Mitteldarmchromo- 
somen aber volliggestreckt waren, entsteht fiirdie Auffassung, welche in 
den Riesenchromosomen ein Biindel gestreckter Chromosomen sieht, 
eine sehr erhebliche Schwierigkeit. Das vollkommen | verschiedene 
Spektrum der Scheibenanordnung auf dem gleichen Chromosom in 
verschiedenen Geweben ist zudem mit der Auffassung der Chromo- 
meren als konstante Strukturen aufdem Chromonema in keiner Weise 
in befriedigende Ubereinstimmung zu bringen. Nach Ris sollen nun 
die Chromomeren kleine Spiralen sein. Im Fall der polytenen Riesen- 
chromosomen miiBten also die Stellen homologer Spiralen nebenein- 
ander liegen und so das Scheibenbild verursachen. Da anzunehmen 
ist, daB die Art der Spiralbildung u. a. von der Funktion der betref- 
fenden Zelle abhangig ist, kénnte das von Gewebe zu Gewebe 
wechselnde Spektrum leichter verstanden werden, da ja die der 
Spiralisierung unterworfene Strecke des Chromonemas wechseln kann. 
Doch wire in diesem Fall anzunehmen, da8 mit zunehmender Linge 
des Riesenchromosoms die Zahl der kleinen, uns die Chromomeren 
vortéuschenden Spiralen, auf jedem einzelnen der das Riesen- 
chromosom zusammensetzenden Chromonemen abnimmt. Auch diese 
Erwartung ist nicht erfiillt. Zahlt man z. B. die Zahl der Scheiben 
auf dem Chromosom von seinem einen Ende bis zu dem der Homo- 
logisierung dienenden heterochromatischen Ring, so ist diese im Fall 
des langeren Mitieldarmchromosoms gréBer und nicht kleiner, wie 
zu erwarten gewesen wire, als die Zahl der Scheiben auf dem 
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Speicheldriisenchromosom. Man gewinnt also eher den Eindruck, da8 
mit zunehmender Linge eines bestimmten gleichen Chromosomen- 
stiickes, wie auch immer diese Lamgenzunahme erfolgt sein mag, die 
Zahl der auf ihm vorhandenen Scheiben zunimmt. Das Auseinander- 
riicken einzelner Scheiben, welche vorher in Gestalt einer Sammel- 
scheibe vereinigt waren, ist kiirzlich von Kopani (1942/7) beschrieben 
worden. Die Tatsache, da8 im gleichen Gewebe sich die Zahl der 
Scheiben eines bestimmten Chromosoms dadurch andern kann, da8 
Sammelscheiben in mehrere Eimzelscheiben aufgelést werden, und die 
andere, da8 die Anordnung der Scheiben in verschiedenen Geweben 
auf demselben Chromosom eine ganz verschiedene sein kann, bringen 
in unsere Auffassung vom Bau des Chromosoms jedenfalls ein 
Elemert des Unbestindigen hinein, welche der klassischen, statischen 
Auffassung fremd war. Die Abb. 4e stellt ein Rectumchromosom der- 
selben Larve dar, der die anderen Bilder der Abb. 4 entnommen sind. 
Rechnet man bei der Bestimmung seiner Linge die wahrscheinlich 
durch Druck bei der Herstellung des Praparats zu stark gestreckte, 
querscheibenfreie Strecke, die durch einen Pfeil gekennzeichnet ist, 
nicht mit, so ist das Rectumchromosom sogar kiirzer als das Malpighi- 
Chromosom, dem es im Durchmesser unterlegen ist. (Hs sei iibrigens 
darauf verwiesen, daf sich die Arten 2 und 3 von Chironomus inso- 
fern auch verschieden verhalten, als bei der Art 3 die Malpighi- 
Chromosomen schmaler sind als die Rectumchromosomen.) Das 
4. Chromosom derselben Larve ist in den Abb. 4f bis 4i dargestellt. 
Abb. 4f zeigt das 4. Chromosom eines Speicheldriisenkernes, 4 g das- 
selbe aus dem Mitteldarm, 4h aus den Malpighi-GefaéBen und 4i aus 
dem Rectum. Wie wir an friiherer Stelle bereits beschrieben haben, 
ist bei Chironomus 2 das 4. Chromosom im Rectum wenig entwickelt 
und bewahrt eine mehr oder weniger spiralige Gestalt, ohne da8 auf 
ihm eine Querstreifung auftrate. Das 4. Speicheldriisenchromosom ist 
das breiteste, dessen Querscheiben mit denen im Mitteldarm und Mal- 
pighi-GeféBen wiederum nicht in Ubereinstimmung zu bringen sind. 

Als wesentliches Ergebnis unserer Untersuchungen an Chironomus 
steht zunichst nunmehr auch fiir ein anderes alsdas kleine 4. Chromo- 
som (vgl. dazu Kosswic und SENGtN, 1947) fest, da® seine Scheiben- 
anordnung, auferdem seine Lange und Breite in den verschiedenen 
Geweben desselben Individuums auBerordentlich stark wechselt. Durch 
unsere Methode sind Unsicherheiten, welche bei der Benutzung ver- 
schiedener Tiere selbst unter Standardbedingungen nicht vdéllig ver- 
mieden werden kénnen, ausgeschaltet. Wie bereits oben bei Erwah- 
nung der Arbeit von Ris betont wurde, scheint es uns an der Zeit zu 
sein, die bisherige Auffassung des Riesenchromosoms, welche in 
diesem eine ins Mikroskopische vergréBerte Genkette sah, zu modi- 
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fizieren. Wenn dasselbe Chromosom im gleichen Tier von Gewebe 
zu Gewebe Unterschiede aufweist, welche nicht einfach als verschie- 
dene Entwicklungsstadien derselben Serie aufgefaBt werden kénnen, 
so wird dadurch das Riesenchromosom fiir uns nur der Ausdruck 
fiir die Differenzierung der Zellen im Lauf der Ontogenese, wobei es 
zunachst unentschieden bleiben mu8, ob die auf dem Chromosom 
sichtbaren Scheiben und andere Eigentiimlichkeiten der direkte Aus- 
druck dafiir sind, daB jeweils andere Gene in den verschiedenen 
Geweben die Differenzierung leiteten, oder ob diese verschiedenartigen 
Strukturierungen des Riesenchromosoms nur eine Erscheinung von 
sekundirer Bedeutung sind. Schon bei Annahme des heute allgemein 
vertretenen Standpunktes, da8 dieRiesenchromosomen Biindel gepaarter 
und mehr oder weniger gestreckter polytener Chromonemen sind, wird 
durch unsere Ergebnisse in die Auffassung der Struktur dieser Gebilde 
ein dynamisches Element eingefiihrt: Die Scheiben sind nicht mehr 
der sichtbare Ausdruck fiir die typischerweise unveranderliche Gen- 
kette, denn ihre Anordnung ist dem Wechsel in weiten Grenzen unter- 
legen. Vom Gesichtspunkt der klassischen Interpretation kénnte man 
sich diese Tatsache so erkliren, da& z. B. durch Uberdeckung 
bestimmter Teile der Genkette mit Nucleotiden diese Regionen von 
der Aktivitét ausgeschaltet werden. Bei Annahme der Risschen Vor- 
stellung, welche in den ,Sammelchromomeren“ synaptisch gepaarte 
kleine Spiralen sieht, ware zu schlieBen, da8 die Art der Bildung 
dieser kleinen Spiralen auf den einzelnen, sonst gestreckten Ohromo- 
nemen Unrsache oder Folge der differenten Entwicklung der ver- 
schiedenen Gewebe ist. Nun scheinen uns aber eine Reihe von Tat- 
sachen vorzuliegen, welche die Auffassung des Riesenchromosoms als 
aus einem Biindel gestreckter Chromonemen bestehend, in keiner Weise 
stiitzen. Von den Chromosomen des gewéhnlichen Interphasekerns, 
in dem also keine Riesenchromosomenbildung vorliegt, wird meistens 
angenommen, da8 sie véllig despiralisiert in der Kernfliissigkeit 
,schwammen“, obwohl die direkte Beobachtung hier bislang versagt. 
Fiir die Riesenchromosomen wird dasselbe angenommen, trotzdem 
heute wohl allgemein zugegeben wird, da8 sie sich nicht allein da- 
durch von typischen Interphasechromosomen unterscheiden, da 
sie polytene gestreckte Gebilde darstellen. Der Ubengang zu einer 
solchen Polytenie kénnte ja einfach durch Verdoppelung der ein- 
zelnen gestreckten Chromonemen vor sich gehen. Demgegeniiber sind 
sich die Autoren allgemein dariiber einig, daB vor der Ausbildung 
des typischen Riesenchromosoms ein spiralisiertes Stadium liegt, 
welches VAN HERWERDEN (1911) und ALVERDES (1913) bereits sahen. 
Fiir Chironomus wurde dieses Stadium erneut durch GOLDSCHMIDT 
(1942) letzter Zeit abermals bestitigt, wir (Kosswic und SENGtN, 
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1947 a, b, und SENGGN, 1947) haben dieselbe Erfahrung an den ver- 
schiedensten Geweben gemacht, welche sich spiater zu Riesenchromo- 
somen entwickelnde Chromosomen enthalten. Die klassische Auf- 
fassung mu annehmen, daf auf dieses spiralisierte Stadium, mag es 
nur aus zwei in somatischer Synapsis vereinigten homologen Chromo- 
somen bestehen, mag es ein polytenes Gebilde sein, eine Despirali- 
sation erfolgt: Diese Despiralisation fithrt zu dem auberordentlich 
langen Riesenchromosom. Wir haben dagegen die Meinung vertreten, 
da8 nach der Spiralisation des jungen Riesenchromosoms, welches 
sich sowieso bereits durch eine erhebliche Lange und Breite aus- 
zeichnet, keine Despiralisation erfolgt, da& vielmehr im Riesen- 
chromosom die spiralige Struktur grundsatzlich wahrend der ganzen 
Dauer seiner Existenz beibehalten wird. Jedoch kénnen im Riesen- 
chromosom die einzelnen Spiralen voneinander getrennt werden und 
sich zwischen ihnen interkalares Material einschalten, welches eine 
primire Liaingsstruktur vortéuschen kann. Das definitive Scheiben- 
spektrum sehen wir nicht als Uberbleibsel der urspriinglichen, sich 
voneinander getrennt habenden Spiralen an, sondern halten sie fiir 
Stellen, an denen sich das chromatische Material auf dem Riesen- 
chromosom an bestimmten Stellen neu angeordnet hat. Die Scheiben 
andern sich nicht allein mit der Beschaffenheit des Gewebes, in dem 
sich das sie tragende Chromosom befindet, sondern auch innerhalb 
desselben Gewebes; nicht einmal alle gleichen Chromosomen desselben 
Tieres haben im gleichen Organ ein voilkommen gleiches Aussehen. Es 
leuchtet ohne weiteres ein, da8 bei unserer Auffassung der Riesen- 
chromosomen die Hoffnung, einen Genlocus auf dem Chromosom ge- 
nau angeben zu kénnen, aufgegeben werden mu8. Die Scheiben, welche 
sich aus einer Spirale oder einer Gruppe von Spiralen entwickeln, 
kénnen nicht die Genloci anzeigen, sie sind lediglich die Folge davon, 
da& ein bestimmter Teil der Genkette in diesem Gebiet wihrend des 
vorausgehenden Stadiums der Spiralisation in charakferistischer Weise 
zusammengefat wurde. Die von R. GoLpscHMIDT (1944) letzter Zeit 
betonte Erscheinung, da& man einen Genlocus auf dem Riesenchromo- 
som nicht exakt angeben kénne und daf die Zahl der Scheiben. 
welche einem Genlocus zugeordnet werden miissen, viel zu gro8 ist, 
als daf sie der Zahl der angenommenen Gene entspriche, wiirde bei 
unserer Auffassung eine einfache Erklirung finden. 

Es stehen sich also im Moment zwei Auffassungen gegeniiber, eine, 
welche die Riesenchromosomen als Biindel gestreckter polytener Chro- 
monemen auffassen will, und die andere, die in thnen spiralisiert blei- 
bende Gebilde sieht, an denen sich sekundir als Ergebnis weiterer Um- 
wandlungsvorginge eine Liangsstruktur einzustellen scheint, welche 
aber nicht. auf einer Despiralisation des Chromonemas. sondern nur 











204 Atif Sengiin und Curt Kosswig: 


auf Hinzufiigung von interkalarem Material zwischen spiralisierten 
und womdglich voneinander getrennten Strecken des Chromonemas be- 
ruht. Wenn wir ALVERDEs richtig verstehen, war er selbst einer der 
unsrigen ahnlichen Auffassung. Wenngleich zuzugeben ist, daB die 
cytologische Interpretation einer Reihe genetischer Erscheinungen mit 
der Annahme einer gestreckten polytenischen Struktur des Riesen- 
chromosoms am leichtesten sich erzielen 148t, mu doch darauf hin- 
gewiesen werden, daf eine Despiralisation am in Entwicklung be- 
griffenen Riesenchromesom niemals zur Beobachtung gekommen ist. 


. 
“aa 


Abb. 5. Ein Ri hrom« nstiick aus dem Mitteldarmgewebe einer 19 mm langen Larve. 





Schematische Bilder, wie sie ALTENBURG (1946) gibt, um den Uber- 
gang vom spiralisierten Chromosom zum polytenen gestreckten Riesen- 
chromosom verstaéndlich zu machen, sollten uns iiber unsere tatsach- 
liche Unkenntnis iiber diesen Punkt nicht hinwegtéuschen. Eine Reihe 
ven Tatsachen spricht iibrigens eindeutig gegen eine Despiralisation 
des jungen Riesenchromosoms: Auf den Stadien, welche die Spiralisa- 
tion zeigen, ist die Breite des sich spiralisierenden Chromosoms stets 
geringer als der Durchmesser der einzelnen Spiralen. Despiralisation 
miiBte also zur Foige haben, da& das fertige Riesenchromosom zwar — 
linger als das spiralisierte erscheint, aber jedenfalls schmiler ist. Da- 
fiir bestehen keinerlei Anhaltspunkte. Im Gegenteil nimmt die Breite 
des Riesenchromosoms vom spiralisierten Stadium an bis zur Ausbil- 
dung des Scheibenspektrums fortschreitend zu. Wenn es einem gelingt, 
ein Riesenchromosom gerade auf dem Stadium stark zu quetschen, 
auf dem die Ausbildung der Scheiben schon begonnen hat, an anderen 
Stellen desselben Chromosoms aber die urspriingliche Spirale noch er- 
halten geblieben ist, gelingt es einem, eine teilweise Despiralisation 
kiinstlich herbeizufiihren. In solchen kiinstlich despiralisierten Ge- 
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bieten ist die Breite des Chromosome tatsichlich gleich der des sich 
spiralisierenden Fadens, die Breite der das Scheibenspektrum auf- 
weisenden Gebiete desselben Chromosoms aber entspricht dem Durch- 
messer der einzelnen Spiralen (Abb. 5). Es erscheint also unméglich, 
die Breite des fertig ausgebildeten Riesenchromosoms dadurch zu er- 
klaren, da8B wihrend seiner Despiralisation seine Polytenie zunimmt. 
Falls die klassische Auffassung richtig ware, miiRte angenommen wer- 
den, daB die Lange des fertig ausgebildeten Riesenchromosoms ein Viel- 
faches des spiralisierten jungen Chromosoms ist. Dies ist nicht der 
Fall. Zwar ist das fertig ausgebildete Riesenchromosom langer als das 
spiralisierte junge Stadium, doch erklart sich diese Langenzunahme 
ohne weiteres aus der Einschaltung interkalaren Materials, welche fiir 
dasselbe Chromosom in verschiedenen ‘(Geweben, ja sogar innerhalb 
desselben Gewebes desselben Tieres verschieden stark sein kann. 
Wollte man mit Ris annehmen, da8 die Chromomerenscheiben Agglo- 
meraten von homologen kleinen Spiralen entsprechen, so mii&te man 
erwarten, daB, je kiirzer ein Chromosom mit Scheibenspektrum ist, es 
um so mehr Scheiben enthailt. Auch das ist nicht der Fall; in der Regel 
nimmt die Zahl der Scheiben zu, je langer das Riesenchromosom ist. 
AuSerdem miiften in diesem Fall kiirzer gebliebene, also nicht ganz 
despiralisierte Riesenchromosomen breiter sein als stérker gestreckte; 
auch das ist nicht der Fall, wenn man die gleichen Chromosomen in 
verschiedenen Zellen desselben Tieres im gleichen Gewebe vergleicht 
(SENGON, 1947). 

Wir haben an jungen, am Beginn der Spiralisation stehenden 
Riesenchromosomen in der Regel zwei sich paarende Chromonemen 
deutlich beobachten kénnen, in manchen Fallen betraigt deren Anzahl 
vier, wie z. 1B. bei Culex in Mitteldarmzellen. Héhere ‘Grade der Poly- 
tenie haben wir nicht zahlen kénnen. ‘Mit fortschreitender Ausbildung 
der Spirale nimmt die Breite der einzelnen Spiralen zwar au, ohne daf 
diese Breitenzunahme schrittweise vor sich gegangen wire, ‘wie es die 
Polytentheorie annehmen mu. Am fertig entwickelten Riesenchromo- 
som ist eine Zihlung der Chromonemen bekanntlich nicht méglich. Die 
Angaben der ‘Forscher schwanken iibrigens sehr, was die Zahl der im 
Riesenchromosom vereinigt gedachten Chromonemen anbelangt. Nach 
unserer Auffassung, welcher sich in diesem Punkte derjenigen von 
METz (1939) nihert, liegt gar keine Polytenie im fertig ausgebildeten 
Speicheldriisen- oder andéren Riesenchromosomen vor, die in ihrer 
Liingsachse beobachtbare Lingsstruktur beruht vielmehr auf einem 
wabenartig verflochtenen Proteingeriist, dessen Faden bei Streckung 
unter Zug oder Druck mehr oder weniger gleich gerichtet werden. Der 
Polytentheorie ist iibrigens letzter Zeit noch eine, allerdings nicht un- 
iiberwindliche Schwierigkeit dadurch erwachsen, da&R WuHiteE (1946) 
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bei Cecidomyiden polyploide Kerne mit Riesenchromosomenstruktur in 
einigen der Zellen der Speicheldriisen finden konnte. In diesem Fall 
miiBte also eine erste Polytenie infolge mangelnder synaptischer Krafte 
zu einem polyploiden Stadium gefiihrt haben, dann aber ein zweiter 
polytenisierender Proze8 jedes einzelne Chromosom des bereits okto- 
ploiden Satzes zu einem Riesenchromosom umgewandelt haben. Warum 
dann, wenn synaptische Krafte sich innerhalb des Kerns aufern, nicht 
alle homologen Chromosomen sich vereinigen sollen, bleibt durchaus 
unerklart. Die rein morphologische Untersuchung scheint uns also 
keine Anhaltspunkte fiir die Auffassung der Riesenchromosomen als 
gestreckte und polytene Gebilde zu liefern. Da auch nach unserer Auf- 
fassung das Riesenchromosom aus der Paarung zweier Homologer im 
typischen Fall hervorgeht, seine spitere Scheibenstruktur aber der 
Ausdruck — und sei es auch nur ein indirekter — der qualitativen 
Spezifitét einer bestimmten Strecke der ‘Genkette ist, besteht unseres 
Erachtens kein Anla8, zu bezweifeln, da8 die meisten Tatsachen der 
Cytogenetik von Drosophila und anderen Dipteren sich mit unserer 
Auffassung vom Bau des Riesenchromosoms nicht in Ubereinstimmung 
bringen lieRen, sobald man im Scheibenspektrum nicht den direkten 
Ausdruck der Genkette sehen will. Vor kurzem nun hat SLIZYNSKI 
(1947) in einer kurzen Mitteilung berichtet, da8 er bei Drosophila so- 
matische Mutationen erzeugt hat, welche sich in den Speicheldriisen- 
chromosomen im Fehlen einer oder mehrerer Scheiben nur in einem 
Teil eines der beiden gepaarten Homologen manifestieren. Die von 
SLIZYNSKI gegebene Abbildung ist der polytenen Interpretation aweifel- 
los giinstig; erst weitere Untersuchungen und das Erscheinen von 
SLIZYNSKIs ausfiihrlicher Arbeit werden es erméglichen, zu unter- 
suchen, ob die Ergebnisse des genannten Autors nur mit Hilfe der 
Polytentheorie erklart werden kénnen. oder nicht. 
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Heterogametic condition in the female sex has been well estab- 
lished in birds on both cytological and genetic evidence. According 
to the general conceptions of phylogeny the reptiles form a group 
standing in very close relationship to the birds, not only in ana- 
tomical structure but also in a number of embryological features. 
On account of this fact, both the birds and reptiles are included in 
a group called Sauropsida. Thus, the close relationship in phylogeny 
naturally suggests the occurence of female heterogamety in the rep- 
tiles as in the birds. Less progress has so far been made concerning 
the sexual difference of chromosomes in the reptiles than in the birds; 
there have been published three papers which deal with this subject. 
' OcumA (1934) was the first to prove the occurrence of heterogamety 
in the reptilian female with indisputable clearness, based on a chro- 
mosome survey in the lizard, Lacerta vivipara. Somewhat later he 
(OcumA, 1937) showed a similar condition to occur in the soft-shelled 
turtle, Amyda japonica, by demonstrating an unpaired element in the 
female cell. Quite recently, NAKAMURA (1946) reached a similar con- 
clusion in the chelonian, Caretta olivacea, based on the comparison of 
chromosomes between the two sexes. The present authors wish to 
present in this paper the results proving heterogamety in the female 
sex, which were obtained from the study of the chromosomes in two 
species of Indian lizards belonging to the Agamidae. This paper will 
thus furnish additional evidence on sex-determination in the reptiles. 

Here it is the authors’ pleasant duty to express sincere gratitude 
to Dr. Kan Ocuma for his valuable suggestions. The authors are also 
under obligation to Prof. F. ScHRADER for his kind service in revising 
the manuscript for publication. 
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Material and methods. 


Calotes versicolor and Sitana ponticeriana with which the present 
investigation was carried on, are members of the Agamidae, and very 
common in the suburb of Ahmedabad, Western India, where they 
were collected. The specimens of Calotes were secured during August 
and September, 1934, and those of Sitana in the latter part of August, 
1934. in the above-mentioned locality. In both species the chromo- 
somes of the male sex were studied in both adult and embryonic 
testes. but those of the female were investigated exclusively in the 
embryonic ovaries. The embryonic gonads were obtained by dissect- 
ing the embryos out of developing eggs (age unknown) which were 
collected in the field. As dixatives, NAKAMURA’s modification of 
CHAMPY’s mixture was used for adult testes, and HERMANN’s fluid 
with reduced acetic acid for the gonads of embryos, with satis- 
factory results in both cases. 

The material was fixed and embedded in paraffin by the senior 
author in India (J. J. A.), and then was sent to the junior author 
(S. M.) for further work. The sections were prepared by means of the 
iron-haematoxylin method after Heidenhain. The cytological work on 
the chromosomes and the arrangement of the data in the manuscript 
was done by the junior author (S. M.). 


The chromosomes of Calotes versicolor. 

The chromosomes of the male: The male diploid chromosomes were 
investigated in germ cells observed in both adult and embryonic 
testes. After study of the spermatogonial cells in division it became 
evident that the diploid complement of the male sex consists of 
34 chromosomes as given in figs. 1—2. The diploid complement is 
characterized by showing a marked demarkation into two distinct 
groups of chromosomes, namely macro- and micro-chromosomes, 
according to their size and shape. The morphological analysis of the 
elements shows that the macro-chromosomes, which iare 12 in number, 
assume a distinct V-shape; they always occupy in the metaphase 
arrangement a peripheral position in the equatorial plate, directing 
their points of fibre attachment towards the centre. By the mating 
up of the homologous chromosomes on the basis of their shape and 
size. it was found that the macro-chromosomes consist of six distinct 
pairs of homologous elements, showing a nearly graded series in 
reduction of size. Among them the three larger pairs of chromosomes 
are provided with submedian spindle fiber attachment, the lengths 
oi the arms forming the V’s being dissimilar; while the other three 
pairs of macro-chromosomes, smaller in size than the former, seem 
to be of median attachment, since the arms of the V’s are seemingly 
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equal in length. The micro-chromosomes exhibit a striking contrast 
io the former in being smal] in size and in being of a simple rod- 
nature. They are 22 in number and vary in shape from short rods to 
minute spheroidal bodies. They arrange themselves in the central 
space of the equatorial plate with their inner ends pointing towards 
the middle, and are surrounded by the macro-chromosomes. Con- 
sidering their external form, it appears that the point of the spindle 





Fig. 1-6. Chromosomes of Calotes versicolor. x 4200. 1—2, Spermatogonial metaphases, 34 chromo- 
somes; 3, primary spermatecyte metaphase, 17 bivalents; 4, oogonial metaphase, 33 chromosomes 
5—6, metaphases of the epithelial cells of the intestine, 33 chromosomes. 


fibre attachment is terminal in every micro-chromosome. Muorpho- 
logical analysis by means of the comparison of their shape and size 
reveals that they comprise eleven pairs of homologous elements and 
that there are present no elements which form an unequal pair. From 
the above observations the conclusion ‘was drawn that the diploid 
complement of the male-contains 34 chromosomes which consist of 
six homologous pairs of macro-chromosomes having a distinct 
V-shape and eleven homologous pairs of micro-chromosomes of telo- 
, mitic nature, and that there are present no elements which form an 
unequal pair. 

The haploid number of chromosomes was clearly etablished as 17 
in the primary spermatocyte. as observed in the adult testis (fig. 3). 
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They are all ordinary bivalents in structure, Six of them are very 
conspicuous on account of their distinct V-shape, their large size, 
and their arrangement at the periphery of the equatorial plate; these 
are obviously the bivalents formed by the macro-chromosomes. 
Surrounded by the latter, there are eleven elements with a compact 
dot-like form; they are evidently the bivalents originating from the 
micro-chromosomes. Throughout the first maturation division of the 
male there are observed no chromosomes which may be regarded as 
forming a ‘heteromorphic bivalent, since all bivalents are made up of 
iwo equal halves. It follows, therefore, that there must be present in 
the male a sex-chromosome bivalent derived from the conjugation of 
two homologous components, thus showing that this sex is probably 
of the XX type. 

The chromosomes of the female: The observations on the chromo- 
somes of the female were made principally in the ovaries derived 
from embryonic individuals, with special attention to the diploid com- 
plement as seen in the oogonial divisions. The oogonial cells show 
33 distinct chromosomes in every case under study. An example is 
given in fig. 4. The oogonium thus contains one chromosome less in 
total number than does the spermatogonium in which 34 elements 
were found. The odd number of chromosomes in the oogonium 
obviously indicates the occurrence of an unpaired element. To identify 
the unpaired chromosome, a morphological analysis of the chromo- 
somes was made. The diploid complement is here also classified into 
two sorts, macro- and micro-chromosomes, as was done in the male 
cell. The macro-chromosomes are 12 in number and assume a 
distinct V-shape. Compared with the corresponding ones of the male 
cell, those of the female are quite identical in form and number: there 
are present six homologous pairs, three of which are made up of 
chromosomes with submedian attachment, while the elements form- 
ing the other three pairs have median attachment. This clearly 
shows, therefore, that there occur no elements forming a hetero- 
morphic pair in the group of the macro-chromosomes. Thus the 
macro-chromosomes of the female correspond exactly with those of 
the male. not only in number but also in morphological characteristics. 
The evidence will be clear by reference to fig. 13 in which the ele- 
ments 1 to 6 represent the macro-chromosomes placed in order of 
size; these elements are easily identifiable in both male and female 
diploid complements (figs. 1, 2 and 4, 5, 6). 

In contrast with the macro-chromosomes, the number of the micro- 
chromosomes is odd, being 21: the odd number suggests the existence 
of an unpaired element having no homologous mate among these 
micro-chromosomes. The mating up of the homologous elements was 
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made by a careful comparison of their shape and size, after which 
corresponding chromosomes were placed in pairs as shown in 
Nos. 7—17, of fig. 13. It becomes evident from this study that chromo- 
some No. 7 is destitute of its appropriate partner. It is therefore this 
chromosome which is responsible for the numerical difference bet- 
ween the chromosome numbers of the two sexes, and ‘is regarded as 
the sex-chromosome of this species. Noticeable is the fact that the 
unpaired element thus identified seems to rank first in the micro- 
chromosome group, being the largest among them. — 

Additional evidence, supporting that derived from the oogonial 
chromosomes described above, is afforded by the somatic cells of the 
embryos, which were abundantly found in process of division. The 
somatic cells show in metaphase the same number of chromosomes 
as do the oogonia. Examples are given in figs 5—6 which are taken 
from epithelial cells of the intestine. Each contains 33 chromosomes, 
identical in form with those of the oogonia. The unpaired element is 
identified as the 13th in order of size; it is a short rod in shape and 
is the largest of the micro-chromosomes, as was the case in the 
oogonial cell (a in figs. 5—6). 

From the foregoing evidence on the female chromosomes, one 
thing stands out clearly: heterogamety occurs in the female of this 
lizard. 

The chromosomes of Sitana ponticeriana. 

The chromosomes of the male: Observations were carried out on 
the germ cells contained in the adult testes. The diploid chromosome 
number of the male was determined to be invariably 46 in the sper- 
matogonial divisions (figs. 7—8). In striking contrast to the former 
species, the present species is characterized by the fact that all 
members of the diploid complement are provided with terminal at- 
tachments of the spindle fibres: there is demonstrated in the com- 
plement no element which takes the shape of a V or J. They vary 
considerably in length, ranging from long rods to minute spheroidal 
bodies. By the mating up of the homologous chromosomes having 
equal length, the diploid chromosomes are assorted into 23 homo- 
jogous pairs; neither a solitary unmated element nor any pair of 
unequal size is present. 

Though it is less evident than in the former species, the chromo- 
somes may ‘here also be divided into two groups, namely the macro- 
and micro-chromosomes. The macro-chromosomes are 24 in number 
and are found to form 12 homologous pains, the members of each of 
which are identical in size. They form a graded series in respect to 
length, ranging from long rods to short ones. The number of the 
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micro-chromosomes is 22, and they may be arranged into 11 homo- 
logous pairs. They also are gradated in respect to length, but this is 
not so conspicuous as in the former group. Demarkation between the 
macro-chromosomes and micro-chromosomes is not sharp, since the 
members of the smallest pair in the macro-chromosomes do not show 
an outstanding difference in length from those of the largest pair of 
micro-chromosomes. In general the macro-chromosomes are distributed 
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Fig. 7-12. Chromosomes of Sitana ponticeriana. x 4200. 7—8, spermatogonial metaphase. 46 chromo- 
somes; 9, primary spermatocyte metaphase, 23 bivalents; 10—12, oogonial metaphases, 45 chromosomes. 
at the periphery of the equatorial plate, surrounding the micro- 
chromosomes which lie in the central space. 

The haploid number of chromosomes was observed to be 23 in 
the primary spermatocyte division (fig. 9). Ten to twelve of them 
are larger than the others; they are undoubtedly the bivalents formed 
by the macro-chromosomes. These larger ones take the form of the 
horizontal ring and usually occupy the peripheral circle of the . 
equatorial plate. The remaining smaller ones, the bivalents of the 
micro-chromosomes, which always scatter in the central space of the 
equatorial plate, are 11 in number and assume a bipartite outline. 
The chromosomes of the primary spermatocyte are all ordinary bi- 
valents in structure, each comprising two equal components; there 
is no bivalent consisting of unequal components. 

The evidence is thus sufficient to imply that the male is 
homogametic as regards the sex-chromosomes, although the con- 
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clusive identification of the sex chromosomes is impossible from 
a study of the male chromosomes alone. 
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The chromosomes of the female: The 
female chromosomes were studied in the 
oogonial divisions encountered in the 
embryonic ovaries. The diploid number 
of chromosomes determined in many 
cases was definitely 45, one fewer than 
that of the male. Three examples of 
the metaphase plates are given in 
figs. 10—12. The composing elements 
of the diploid complex are all telomitic 
in nature. The general morphological 
characteristics of the chromosomes are 
identical with those of the male. The 
complement is made up of two different 
sorts of components as in the male; one 
is the group of the macro-chromosomes 
and the other is that of the micro-chro- 
mosomes which are shorter and form 
a striking contrast to the former. From 
the odd number of chromosomes the 
presence of an unpaired sex chromosome 
may again be inferred. For identifying 
the particular chromosome the morpho- 
logical analysis of chromosomes was 
usually utilized. The pairing of the 
homologous chromosomes by comparison 
of their size and shape was first 
attempted in the macro-chromosomes. 
The macro-chromosomes proved to be 
24 in number and to constitute 12 homo- 
logous pairs (Nos. 1—12 in fig. 14). 
They form a closely graded series 
from long rods to short ones. Thus, 
the members of the macro-chromo- 
somes are seen to show no difference 
from those of the male, but to agree 


their number but also in their morpho- 


In contrast to the above, the micro-chromosomes show an odd 
number 21, in the female, while it is 22 in the male. The odd number 


is suggestive of the occurrence of an unpaired element and therefore 
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the sexual difference may be detectable in the micro-chromosome 
group. The serial arrangement of chromosomes after the mating up 
of the homologous pairs reveals the fact that the chromosome ranking 
first in size in the micro-chromosome group remains without a mate 
of corresponding size. When all chromosomes are taken into account, 
the chromosome numbered 13 in the serial arrangement is that which 
lacks its partner, as shown in fig. 14. Thus the sexual difference of 
chromosomes is attributable to the fact that the chromosome No. 13 
is unpaired in the female, while it is in a paired state in the male. 
The chromosome No. 13 is, therefore. nothing other than the sex 
chromosome. 


The sex chromosome. 


As shown in the foregoing descriptions, the total number of 
chromosomes ‘is one less in the female than in the male. In Calotes 
the diploid number of the male is 34 and that of the female is 33. 
Sitana possesses 46 chromosomes in the male diploid complex and 
only 45 in the female. The cause of the numerical difference in these 
species lies in the fact that one particular chromosome is always 
unpaired having no mate in the female cell, whereas it is in a paired 
condition having a homologous partner in the male. It is this par- 
ticular chromosome which is responsible for the sexual difference 
between the chromosomes of the two sexes, and therefore this fact 
can be understood only by assuming the particular element to be the 
sex chromosome. The sex chromosome thus identified was proved to 
be the chromosome No, 7 in Calotes and the chromosome No. 13 in 
Sitana, as shown in figs. 13 and 14. From this account the following 
is self-evident: the male iis homogametic and the female is hetero- 
gametic as regards the sex chromosome. 

The sex chromosome (No. 7) of Calotes is represented by the 
largest member of the micro-chromosomes. The condition is similar 
in the case of Sitana where the chromosome No. 13 —the sex chromo- 
some— is also the largest in the micro-chromosomes. Corroborative 
evidence has previously been furnished by OGuma (1934, 1937) in the 
cases of Lacerta vivipara (a lizard) and Amyda japonica (the soft- 
shelled turtle). He demonstrated that the sex chromosomes of these 
reptiles were represented by one of the medium sized chromosomes 
which correspond in size to the larger members of the micro-chromo- 
some group. These findings seem to be sufficient to indicate that the 
sex chromosomes of reptiles are generally not of large size but rather 
minute. being represented by one of the micro-chromosomes. 

In this connection, one cannot overlook the evidence furnished by 
NAKAMURA (1928, 1931, 1932, 1935). in his studies of snakes, lizards 


Chromosoma, 3. Bd., Heft 3. 15 
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and geckos. Though his studies were exclusively confined to the 
chromosomes of the males, and consequently any conclusive statement 
was impossible regarding female heterogamety, he was still successful 
in finding that the sex chromosomes of the males of these reptiles 
are represented by an equal (homomorphic) pair of short rod-like 
chromosomes, based on the fact that they form a heteropycnotic 
karyosome with a bipartite heart-shape in the nucleus of the growth 
period. Moreover, according to NAKAMURA, the karyosome found in 
the meiotic nucleus is composed of a certain pair of the micro- 
chromosomes. Thus in the case of Eumeces (NAKAMURA 1931), one of 
the Scincidae, the karyosome is made up of two of the 14 micro- 
chromosomes, probably of two of the four rod-shaped elements which 
rank among the larger members of the micro-chromosome group. 
Conditions in the snakes and geckos were shown by him to be closely 
comparable to the above (NAKAMURA 1928, 1932, 1935). It is noteworthy 
that the sex-chromosomes identified by NAKAMURA in these reptiles 
from observations of the male only, show in this feature a close 
approach to the sex chromosomes as described by OGuma (1934, 
1937) and by the present author in this study, which gives a final 
proof for their conclusive identification by actual observatiens of 
the chromosomes of both sexes. 


Chromosome relations in related species. 


Previous to the present study, the investigations of the chromoso- 
mes in the Family Agamidae have been carried out on three species. 
two by Matruey (1931) and one by Nakamura (1931, 1935). MaTTHEY 
(1931) has studied the male chromosome complexes of Agama stellio 
and Uromastix hardwicki. He found in these two forms a similar chro- 
mosome complex; the number of chromosomes reported by him is 36 in 
the male, which comprises 12 V-shaped macro-chromosomes and 24 
dot-like micro-chromosomes. NAKAMURA (1931, 1935) has given 46 chro- 
mosomes for the male complex of Japarula swinhonis; they are made up 
of 24 rodtike macro-chromosomes and 22 dot-like micro-chromosomes. 
The results from the ather two species, Calotes versicolor and Sitana 
penticeriana, dealt with in the present study can now be added to 
the above. 

In these five species of agamid lizards, the karyotypes of Japarula 
swinhonis and Sitana ponticeriana are identical with each other in 
that the diploid number of chromosomes is 46 (4), and consists of 
24 rod-shaped macro-chromosomes and 22 dot-like micro-chromo- 
somes. 

On superficial observation the karyotype of Calotes versicolor 
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seems to differ from those found in Japarula and Sitana above 
mentioned. But close examination and morphological analysis of the 
chromosomes disclose a close relationship in the karyotypes of these 
forms. The chromosome complement of Calotes, as already noted, 
consists of 12 V-shaped macro-chromosomes and 22 dot-like micro- 
chromosomes, being 34 (4) in total. Comparison of chromosomes 
shows that the 12 V-shaped chromosomes of Calotes fairly correspond 
in their size relations to 12 rod-shaped pairs of chromosomes occuring 
in Japarula and Sitana, and that the micro-chromosomeés exhibit no 
visible. difference among these three species. If it be assumed here 
that each of the 12 V-shaped elements may be conceived as double, 
consisting of two rods associated at their inner points of fibre 
attachment, the total number of Calotes becomes 46, that is the number 
shown by Japarula and Sitana. The apparent reduction in the chromo- 
some number, therefore, is possibly the result of the fusion of 24 rod- 
shaped chromosomes, two by two into 12 V-shaped mutiples. A close 
karyological relationship is thus possible between Calotes and the 
two forms, Japarula and Sitana. 

According to Matruey (1931), the chromosomes of Uromastizx 
hardwicki and Agama stellio are 36 in number and comprise 12 V- 
shaped macro- and 24 dot-like micro-chromosomes. In the comparison 
with those of Calotes, the 12 V-shaped macro-chromosomes of Uro- 
mastix and Agama express no visible difference from the corresponding 
elements of Calotes, either in number or in relative magnitude 
and shape. But the number of the micro-chromosomes of the 
former two species is 24 while in Calotes it is 22, two less 
ihan the former. Referring to the original drawings of Uromastiz 
and Agama given in MatTTHeEy’s paper (1931, figs. 21—22, 
figs. 36—41), it becomes evident that the number of the micro-chromo- 
somes is not exactly as indicated in each. There thus arises some 
question concerning the number of the micro-chromosomes and a 
reinvestigation is desirable. Fortunately, the authors have had an 
opportunity to reinvestigate the chromosomes of Uromastix hardwicki 
in material coming from Ahmedabad, India. A close examination of 
this material demonstrated that Uromastix possesses a karyotype 
quite identical with that of Calotes: namely, the diploid number of this 
species is definitely 34 (3), and comprises 12 V-shaped macro 
and 22 dot-like micro-chromosomes. 

A detailed account of this point will be given in another paper 
now in press (ASANA and MaAkrno 1947). From the above account 
it is evident that the chromosome number of Uromastix formerly 
reported by MatTuey (1931) is not correct. Considering the close 
taxonomical relationship, it is not surprising that the chromosome 
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complex of Agama stellio should be like those of Uromastix and 
Calotes, all having 34 chromosomes. . 

In conciusion, there are two types of chromosome complexes, 
closely related with each other, in the agamid lizards thus far 
investigated. The one is the Japarula-type in which 46 telomitic 
chromosomes are found; to this type Japarula swinhonis and Sitana 
ponticeriana belong. The other is the Calotes-type which shows 34 
chromosomes consisting of 12 atelomitic V-shaped chromosomes and 
22 dot-like ones of telomitic nature. The chromosomes of Calotes 
versicolor, Uromastix hardwicki and probably Agama stellio, are 
included in the latter type. 

Summary. 

The diploid number of chromosomes in Calotes versicolor is 34 
in the male and 33 in the female. The numerical difference in the 
two sexes is based on the condition of the sex chromosome; in the 
male it is present as a homologous pair, while in the female it 
remains unpaired. The sex chromosome was identified as one of the 
micro-chromosomes (the chromosome No. 7) in this species. 

Sitana ponticeriana possesses the diploid number of 46 in the male 
and 45 in the female. The sex chromosome identified in this form 
is also one of the micro-chromosomes (chromosome No. 13), which 
has no partner in the female, whereas in the male it is in the paired 
state having a homologous mate. 

It was established therefore that, in both species studied, the 
female is heterogametic as regards the sex chromosome. 

The chromosome complement of Calotes versicolor consists of 
12 V-shaped macro-chromosomes and 22 dot-like micro-chromosomes. 
while in Sitana ponticeriana there are 24 rod-shaped macro-chromo- 
somes and 22 dotiike micro-chromosomes. The difference in the 
karyotypes of these two species can ‘be accounted for on the basis 
of the formation of V-shaped multiple chromosomes by means of the 
fusion of two rods at the point of fibre attachment. 

The karyological relationships in the Family Agamidae were 
discussed. The chromosome number previously reported for Uromastix 
hardwicki was found to be erroneous; the diploid number in this 
species is 34. 
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Our knowledge of the chromosomes in the present-day mammals 
has thus far been extended to all the orders except the Sirenia, 
Proboscidea, and Cetacea. The present paper records the results of 
observations on the chromosomes of DALL’s porpoise, Phocoenoides 
dallii (TRUE), a species of the Delphinidae, Cetacea. Up to the time 
when the present: investigation was undertaken, the literature on the 
mammalian chromosome had no reference to the Cetacea, so that this 
report seems to furnish the first and sole account which deals with the 
cetacean chromosomes. 

At the present time mammalian chromosome studies, aside from 
the question of sex determination, have a theoretical interest and 
value to biologists. Although there are a number of aspects to be 
theoretically considered, one of dominant interest centers about the 
chromosome mechanism associated with the evolutionary changes 
shown in the several mammalian orders. At present few zoologists 
doubt that the eutherian mammals have arisen from a common stem. 
Constituent members of this common stem must presumably have 
carried at one time the same complement of chromosomes. As the 
common ancestral stock diverged into the several orders, there must 
have persisted some uniformity or related features in the chromo- 
somes of the allied orders, if the changes of the chromosomes during 
ithe evolution of mammals go hand in hand with differentiation into 
the different onders. According to the phylogenetic conceptions 
advocated by ANTHONY (1926), the ancestor of the Cetacea must have 
come from a common stem with the Ungulata, especially with the 
Perissodactyla, and this would mean that the ancestors of the 
Cetacea and Ungulata must have possessed at one time a similar 
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chromosome constitution. On the other hand, some palaeontologists 
hold the view that the Celacea are better regarded as having arisen 
from a stock related to the Creodonta, the group ancestral to the 
Carnivora. These views bring us to a consideration of what relation 
the chromosomes of the Cetacea bear to those of the Ungulata or of 
the Carnivora. The present study ‘was thus undertaken to explore, if 
possible, the karyological relationship existing between Cetacea and its 
related groups of mammals. 

The author takes much pleasure in expressing his sincere 
appreciation to Dr. Kan OGuma for valuable advice and keen interest. 
The author also wishes to acknowledge his indebtedness to grants 
from the 4th Special Committee for Research on Genetics of the 
Nippon Gakuzyutsu-Shinkokai“ and from the Scientific Research 
expenditure of the Department of Education. The author’s hearty 
thanks are also due to Prof. F. ScHRADER of Columbia University for 
his kind service in reading the manuscript. 


Material and methods. 


DALL’s porpoise, Phocoenoides dallit (TRUE), with which the present 
study is concerned, is a common species belonging to the Phocaeninae 
of the Delphinidae. During the summer time, they appear abundantly 
along the coast of the Okhotsk Sea. They are caught in great 
numbers by ‘hunting in the coastal waters adjoining Abashiri, 
Hokkaido, where the shore-whaling station is temporarily located. 
The animals, after capture by shooting, were operated on and the 
testes were fixed immediately on board the hunting vessel. The 
material employed in this study consists of the testes obtained from 
four adult specimens; in fixation both FLEMMING’s solution with no 
trace of acetic acid and CHAMPyY’s mixture were used. Fortunately, 
the preservation of this material was excellent and has allowed a very 
detailed study of chromosome morphology. In this place the author's 
cordial thanks are due to Mr. E. Momma for kind aid in collecting 
the material. 


The number and morphology of chromosomes 
in the diploid complement. 

The testicular material] under observation provides fairly numerous 
spermatogonial cells undergoing division, and many of these were 
found to be free from overlapping of chromosomes. This renders 
the task of counting the chromosomes easy and it is also 
advantageous in studying the morphology of individual chromo- 
somes. though there is still some difficulty on account of the small 
size of the cells. The diploid number of chromosomes established in the 
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spermatogonia ‘based on such material was clearly determined to 
be 44, as shown in figs. 1—4. Every case studied invariably gave the 
same result, without showing any fluctuation among the individuals 
here investigated. The even number of chromosomes apparently in- 
dicates that the sex chromosomes are of the ordinary XY-type, as is 
the case with most forms of mammals. 

At a glance the diploid complex is seen to be very motley since 
many V-shaped and J-shaped elements of various shapes and sizes 
constitute the equatorial plate. These characteristic features dis- 
tinguish the chromosomes from each other and facilitate the identifi- 
cation of the homologous mates. Based on the comparison of their 
characteristic shape and size, the individual chromosomes were mor- 
phologically analysed as accurately as possible by direct observations 

under the microscope, and they were then placed into supposed homo- 
 logous pairs ranging in a serial order according to size. A represen- 
tative of the serial alignment is given in fig. 15, which is a rear- 
rangement of the chromosomes of fig. 4. By reference to this figure, 
it is very apparent that out of the forty-four chromosomes of the 


diploid complement, forty-two elements are recognizable ‘as constitut- 


ing twenty-one homologous pairs. The members forming each pair are 
characterized by identical shape and size, whereas the remaining two 
chromosomes are left with no mate of like size or shape, one being a 
rod-like element of medium size and the other a strikingly minute 
body which is in remarkable contrast to the former. It is these two 
unequal chromosomes that are interpreted as the XY complex, the 
larger one being the X and the smaller the Y. This point will be 
further considered in the detailed study of the morphology of the chro- 
mosomes given below. 

Turning to the morphology of the chromosomes, mention may be 
made first of the autosomes. The members forming the first four 
pairs, ranging from No. 1 to No. 4 of fig. 15, are very prominent on 
account of their remarkably large relative size in the group. They 
appear to possess a subterminal character since they have two arms 
of extremely dissimilar length. The relative length of the two arms 
varies characteristically among these four pairs; in the second pair 
the longer arm is of extreme length. The chromosomes of the fifth and 
sixth pairs are prominent due to their V-shape; they are medium in 
size. Since the arms forming these V’s are slightly unequal in length, 
these pairs are of submedian attachment. The seventh and eighth pairs 
are chromosomes of an elongated rod-type, but each carries a remark- 
able globular part at the proximal end of the main body, thus dis- 
playing a clear J-shape. It is evident from their external appearance 
that they also are to be regarded as subterminal chromosomes. The 





The Chromosomes of Dall’s Porpoise. 


4200. 1-4, s) 


Fig. 1-14. Chrom es of Phocoenoides dallit (TRUE). x 
44 chromosomes in each; 5—9, primary spermatocyte m' 
views of 


mn! etap » 
etaphases, 22 bivalen each; 10—12, side 





ex; 18—14, secondary spermatocyte metaphases, 
h. 


22 dyads in each 


spindles, showing X-Y compl 








224 Sajiro Makino: 


members of the ninth to the twenty-first pair seem to be rods in 
general outline and form a nearly graded series. A close examination, 
however, reveals the noteworthy fact that they bear, without except- 
ion, an apparent constriction near one extremity and at the point 
of constriction they exhibit a gentle bending. In the metaphase ar- 
rangement these elements usually dispose themselves with the point of 
constriction directed towards the center of the equatorial plate (figs. 1 
to 4). These pictures seem to favour the inference that they are not 
simple rod-type chromosomes but of subterminal nature, although it 
is impossible to say with certainty whether the constrictions really 
correspond to the point of the fibre attachment in these chromosomes. 
The twenty-second pair, which ranks last in the alignment, ‘is the XY 
complex. The X element possesses an elongated form, and is usualiy 
characterized by a more slender outline than the autosomes. It is of 
medium size and corresponds in magnitude to the members of tle 
tenth or the eleventh pair. Morphologically, the X is marked by the 
presence of a conspicuous globular body located at its inner end 
(see x in figs. 1—4), but the evidence presented is insufficient to 
conclude whether the X is of terminal or subterminal structure. By 
these morphological peculiarities the X element is readily distinguish- 
able among the diploid group. The Y chromosome is, on the contrary, 
a very minute element; in relative magnitude it attains a size ap- 
proximately one third the smallest autosome. There is present no 
element corresponding to it in size and shape in the diploid set. Due 
te this fact the Y is also easily recognizable in the complement. 


The chromosomes of the spermatocytes. 


The chromosome counts made in the primary spermatocyte division 
consistently gave the reduced number as 22 (n). By this haploid 
number, the diploid number of 44, previously established for the sper- 
matogonia, is confirmed. As shown in figs. 5—9, the haploid complex 
consists of 21 autosomal bivalents, each being made up of two equi- 
valent components giving an ordinary structure, and an XY bivalent 
which is very prominent due to its heteromorphic structure and lies 
at a peripheral position. It is composed of the large X and the small Y 
in end-to-end connection. In accordance with the morphology of the 
spermatogonial chromosomes, the autosomal bivalents also exhibit 
very complicated configurations, due in part to the atelomitic fibre 
attachment. Four of these bivalents are very conspicuous in the 
haploid group because of their extremely large size and their form. 
which is that of the compound ring with three or more chiasmata. 
They are undoubtedly the bivalents from the four largest pairs of the 
spermatogonial chromosomes. Some others of the larger ones look like 
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thick rings or closed horse-shoes, and the others including the smaller 
ones appear as thick V’s, heavy crosses and like forms. The structural 
configurations shown by these bivalents give further evidence that 
they are not of simple telomitic nature in their fibre attachment. 

The XY bivalent is readily distinguishable from the rest on account 
of its strikingly heteromorphic conformation. It lies in the peripheral 
circle together with the larger autosomes in the equatorial arrange- 
ment: The X element is an elongated body with slender outline. In the 
ordinary case, the X lies so that its long axis is parallel to the equa- 
torial plate, stretching over its whole length on the latter and with 
its inner end towards the centre of the plate. The Y chromosome 
comes in contact with the inner extremity of the X (figs. 10—11). 
Hence the type of conjugation of the XY bivalent seems to correspond 
with that displayed by rats and some ungulate animals, as reported 
by the author (MAKINO, 1943, a, b, c). 

In the first division the X and Y eiements segregate to the opposite 
poles of the cell (fig. 12). The autosomes divide in the usual way, 
each separating into two identical components. The first division 
thus results in the production of two sorts of secondary spermatocytes 
as regards the sex elements, (1) those involving the X element together 
with 21 autosomal dyads (fig. 13), and (2) those including the Y with 
the similar autosomal complex (fig. 14). 


Some considerations on the affinity of the Cetacea based on 
chromosome morphology. 


The phylogenetical relation of the Cetacea has been discussed by 
many investigators and there have been advanced several views, not 
harmonious among themselves, none of which has been fully worked 
out. Based on the evidence that some fossil whales possess teeth 
which much resemble the teeth of the contemporary primitive carni- 
vores termed the Creodonta, ancestral to the present-day Carnivora, 
some palaeontologists have a tendency to regard the Cetacea as 
having arisen from a stock related to the Creodonta, and showing a 
close connection with the Carnivore. WEBER (1886) pointed out that 
several characters of whales show affinities with those of the primi- 
tive Carnivora on the one hand, and on the other hand, with those of 
the Ungulata. On this basis WEBER deduced that the Cetacea emerged 
from a stock intermediate between Carnivora and Ungulata. 

Aside from the palaeontological conceptions considered above, there 
has arisen another opinion among some investigators who dealt 
essentially with the comparative anatomy of several bodily characters 
of the whales; it is based primarily on the finding that there is no 
clear evidence to prove that the Cetacea are related to the Carnivora. 
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Furthermore, BouviER (1889), FLOwER (1883, 1884) and some others 
agreed in emphasizing that the Cetacea may, on the other hand, have 
a common descent with the Ungulata, since there occur a number of 
bodily characters closely relating these two groups of mammals. After 
a thorough survey of both anatomical and ecological characteristics 
of the whales, ANTHONY (1926) finally reached the conclusion that 
closely related to the Cetacea in phylogeny are the Perissodactyla or 
odd-toed Ungulata, since there are demonstrable many lines of evi- 
dence indicating a common ancestry for these two groups of animals. 
This view was furiher supported by the recent study of OMMANNEY 
(1932), based on the anatomy of the urogenital system of the fin whale. 

In this situation, cytological evidence on the phylogenetical rela- 
tion of the Cetacea is of especial interest. It is possible that similarities 
and dissimilarities of the chromosome constitution of the animals 
coming under comparison would give some indication of their tax- 
onomic relationship. Systematized accounts on the mammalian chro- 
‘ mosomes have been offered in the pioneer work of PAINTER (1925), 
and more comprehensive data on this subject are now available in the 
extensive studies of MinoucHI, OGuMA and some others (see the list 
published by OGcumMa and Makino, 1937). During the past years the 
present author has extended his own investigations on the chromo- 
somes to over 40 species of mammals which, including the data pre- 
sented in this paper, are representative of seven eutherian orders. 
Thus, our knowledge of the mammalian chromosomes extends at 
present over the following 11 orders of present-day Mammalia: Mono- 
tremata, Marsupialia, Chiroptera, Inseclivora, Edentata, Rodentia, Car- 
nivora, Artiodactyla, Perissodactyla, Primates and Cetacea. We now 
know, therefore, the chromosome condition of at least one species in 
all orders except the Sirenia and Proboscidea. As mentioned above, 
palaeontological evidence links the Cetacea with the Carnivora, while 
the anatomical evidence is in favour of an intimate affinity with the 
Ungulata, particularly with the Perissodactyla. Hence, the chromo- 
somal conditions of the Carnivora and of the Ungulata, compared 
with those of the Cetacea, will be the main subject of consideration 
here. The chromosome studies of the Carnivora have been carried out 
on about 10 species belonging to the Fissipedia and one species of 
the Pinnipedia, as shown in Table 1. The chromosome complement of 
the dog is very marked in the fact that its constituents are all telomitic 
and rod-shaped except the X which is V-shaped. The racoon, dog, cat, 
fox, mink and seal are characterized by having the chromosome com- 
plexes provided with various numbers of V’s, J’s, rods and dot-like 
elements. Comparing the chromosome complex of the porpoise here 
under consideration with those of the carnivores above mentioned, it 
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Table 1. A review of the chromosome studies in the Carnivora. 





Chrom. Number Sex- 





Species on | Ps chrom. Investigator 
Fissipedia. 
Canidae: 
Canis familiaris ....| 78 39 | XY g | Minoucnr 1928 


* s 2ivibage 39 | XY ¢ | Makino unpublished 
Nyctereutesviverrinus| 42 21 | XY gd | Minoucur 1929 


Vulpes fulvus ...... 42* | 21 | XY gd | WopsEpDALEK 193i 
1» OMipes...... — 17* | XY g | ANDRES 1938 
ae EROS - 38 19 | XY g | Makino 1944 
.  lagopus..... — 26* | XY g | ANDRES 1938 
Felidae: 
Felis domestica ..... 35 18 | XOg | WinrwaRTER a. SainmonT 1909 
As A gl ahaa 38 19 | XY ¢ | WinrwaRTER 1934, 1938 
is 2 Bere 38 19 | XY g | Mrnoucmi and Onta 1934 


, 38 19 | XY dg | MarrHey 1938 
POF ee ole 38 19 | XY g | Makino unpublished 


ss bengalensis .... 38 19 | XY g | TaTetsur 1941 
Mustelidae: 
Mustela itatsi ...... 38 19 | XY dg | Maxino 1944a 
Putorius furo ...... 34* | — | XY | Koxrer 1936 
Viverridae: 
Mungos ichnewmon..| — 24* | XY J | Jorpan 1914 
Pinnipedia. 
Otarridae: 














Callorhinus alascanus| 30 15 | XY dg} Starks 1928 


is practically impossible to point out any morphological kinship or 
similarity. In other words, so far as the recorded cases show, there 
is apparent no chromosomal evidence favourable to the interpretation 
that the Carnivora are related to the Cetacea (Table 1). 

Turning to the Ungulata, the chromosome study has been extended 
to 2 species of the Perissodactyla and 12 species of the Artiodactyla 
(Table 2). The horse has been shown to possess the diploid number 
of 66; its chromosome complex is diversified, as there are at least six 
pairs of V-shaped elements while the remaining chromosomes are of 
rod- and dot-like form, and of varying size (Makino, 1943b). The 
chromosome constitution of the ass closely resembles that of the horse, 
comprising the same number of chromosomes (MAKINO, 1944a). 
Comparison of the chromosome complements of these odd-toed ungulates 
with those of the porpoise under study discloses no related feature; 
there is no morphological similarity of the chromosomes suggestive of 





* Those marked with asterisks cannot be considered as valid. 
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Table 2. A review of the chromosome studies in the Ungulata. 




















Species Tae bape a Investigator 
Perissodactyla. 
Equus caballus ..... 66 33 | XY dg | Maxino 1943b 
ee Boer 66 33 | XY gd] Makino 1944a 
Artiodactyla. 
Bovidae: ; 
Bos taurus......... 60 30 | XY dg} Makino 1944c 
o> Wmdeous ......... 60 30 | XY dg | Makino 1944c 
Bubalus buffelus....| 48 24 | XYdg/ Makino 1944c 
Capra hireus ....... 60 30 | XY dg | Maxino 1943c¢ 
Ovis aries.......... 54 27 | XY dg | Aumep 1940; Makino 1943¢ 
Cervidae : 
Rangifer phylarchus.| 72 36 | XY dg] Maxino 1944a 
Suidae: 
Sus soroja ......... 40 20 | XY dg] Makino 1944b, 1946 
» vittatus leuco- 
mystad ........... 40 — | XYdg| Maxino 1946 
Pecari tajacu....... 30 15 — KRALLINGER 1936 


kinship between the horse and the ass on the one hand and the por- 
poise on the other. Moreover, the numerica! and morphological dif- 
ferences of the chromosome complements involved are too great to be 
accounted for on the basis of the formation of multiple chromosomes 
by fusion of rod-elements, two by two, into V-shaped ones. 

Turning to the Artiodactyla or even-toed ungulates, the chromo- 
somal features of the bovine animals (Bovidae) will first be con- 
sidered (Table 2). The karyotypes of the domestic cattle and of the 
zebu are nearly alike in their constitution; each possesses 60 chromo- 
somes in the diploid set, the constituent elements of which are all of 
the simple rod-type (MAKINO, 1944c). The karyotype of the goat is 
indistinguishable from those of cattle and the zebu, in having the 
same number of chromosomes all of which are rod-shaped (MAKINO, 
1943 c). It has been proved by the present author (MAKINO, 1943 c) 
ihat the chromosomes of the sheep are closely related to those of the 
goat; here the relationship is clearly explicable by the mechanism of 
the formation of the V-shaped multiple chromosomes due to the union 
of rod-elements two by two. If now we compare the karyotypes of the 
bovine animals jusi discussed with that of the porpoise, the dis- 
similarity is striking; the numerical and morphological differences 
existing between them are much too great to permit any deduction as 
to their possible interrelationship. 
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The karyotype of the domestic buffalo differs from those of the 
domestic cattle and zebu in showing 48 chromosomes which comprise 
8 V-shaped elements and 40 rod-like ones (Makino, 1944c). Com- 
parison of this chromosome complement with that of the porpoise 
again discloses marked differences both in the number and in the 
external morphology of the individual chromosomes. 

The karyotype of the reindeer (Rangifer phylarchus) belonging 
to the Cervidae is quite unique among the Artiodactyla in the high 
number of its chromosomes; the diploid complement consists of 
72 chromosomes which comprise one remarkable V-shaped element 
and 71 rod-type ones (Makino, 1944a). It becomes evident after 
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Fig. 15—16. Serially aligned arrangements of the paired ch 15, Phoe ides dallii (from 
Fig. 4); 16, Sus scrofa (from Fig. 20 of MAKINO, 1944b). 





comparison of the chromosomes that there exists no close rela- 
tionship in any aspect of chromosome morphology ‘between the por- 
poise and the reindeer. 

The chromosomes of the Suidae have been investigated in three 
species as shown in Table 2. The chromosome complement of the 
peccary (Pecari tajacu), markedly differentiated from that of the pig, 
comprises 30 chromosomes. These include one pair of remarkable 
V-shaped elements with dissimilar arms, one pair of elongated J- 
elements, one pair of medium-sized V’s and the remaining 12 pairs 
of short rod-elements (KRALLINGER, 1936). The chromosomes of the 
peccary are thus shown to be far removed from those of the porpoise 
in morphological characiers. 

A recent study by the author (MaKINO, 1944‘b) presents conclusive 
evidence on the morphology of the chromosomes of the pig. The di- 
ploid complement numbers 40 chromosomes. The karyotype of the 
pig is strikingly remarkable among ungulates in the fact that its 
constituent elements are all of atelomitic nature, the majority of them 
being characterized by having the subterminal fibre attachment. As 
demonstrated in the foregoing pages, the karyotype of the porpoise 
now under consideration shows the diploid number of 44 and is also 
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outstanding in the fact that it is made up of a number of atelomitic 
elements, being particularly characterized by the prevalence of the 
subterminal elements. A close examination of the individual chromo- 
somes by way of comparison between the pig and the porpoise de- 
monstrates a close approach between the karyotypes of these two 
forms of animals, both in the general morphological characters of 
the constituent elements and in the number of chromosomes. The 
evidence may be well understood by the comparison of the two karyo- 
types with their chromosomes in serial arrangement as shown in 
fig. 15 (the porpoise) and fig. 16 (the pig; the same as fig. 20 of 
MAKINO, 1944). A striking similarity in the general features of the 
chromosomes of the pig and the porpoise is at once apparent. The 
general configuration of the four larger chromosomes (from No. 1 to 
No. 4 in the serial alignment) is nearly alike in the two forms. The 
same is also true of the medium-sized members; they are similarly 
characterized by having subterminal fibre attachments in both of the 
species. The X and Y sex-elements show again a close morphological 
similarity between the two species. Thus, the evidence here obtained 
is sufficient to indicate that the porpoise is more closely related in 
its chromosome complex to the pig than to any other form among the 
ungulates thus far investigated. This fact alone cannot of course be 
accepted as a direct indication or proof of phylogenetical kinship bet- 
ween the twv forms under consideration. But, the circumstance be- 
comes significant when the sudject is considered in connection with 
the questions of the ancestral origin of Cetacea presented by the 
systematists. As outlined in the foregoing pages, there are two dif- 
ferent views concerning the ancestor of the Cetacea; one holds that 
the Cetacea are closely related to the Carnivora in phylogeny, while 
the other emphasizes that the Cetacea and the ungulates emerged from 
a common ancestral stock. The results of the present study, proving the 
actual occurrence of a close similarity in chromosome complex bet- 
ween the porpoise and the pig, support the inference that the Cetacea 
bear a closer relation to the ungulates than to the carnivores. To 
discuss and establish phylogenetical relationship between chromo- 
somes in correspondence with the systematical relation is, however. 
a task which calls for the accumulation of accurate data in an endless 
number of closely related animals, so that at present it is premature 
to make any general conclusion, since the data are too scanty. 
A final conclusion for this problem can only be given by studies of 
the future. 
Summary. 

The chromosome complex of DaALL’s porpoise Phocoenoides dallii 

(TRUE), a species of the Delphinidae (Cetacea), was investigated in 
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male germ cells during the course of spermatogenesis. The diploid 
number of chromosomes in this species was 44 in the spermatogonia 
and the haploid number was 22 in both primary and secondary sper- 
matocytes. Sex chromosomes of the typical XY-type were found to 
occur in this species. The X element is represented by one of the 
medium-sized chromosomes of rod-type characterized by a globular 
body located at its inner extremity, while the Y is very minute, 
attaining a size approximately one third that of the smallest autosome. 

Morphological analysis of the chromosomes shows the chromo- 
some complement of this species to be strikingly characterized by 
the prevalence of medium-sized elements having subterminal fibre 
attachments. Comparison of the chromosomes with those of related 
forms of mammals shows that the chromosome constitution of this 
species approximates closely that of the pig. The question of the 
phylogenetical affinity of the Cetacea was discussed on the basis of 
the karyological evidence here reported. 
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I. Einleitung. 


Die Parthenogenese stellt eine Sonderform der Fortpflanzung dar, 
welche fiir den Biologen von grofem Interesse ist. Die Fahigkeit einer 


1 Meinem verehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. J. W. HARMS, méchte 
ich fiir die vielseitige Férderung, die er meiner Arbeit zukommen lief, den 
wiairmsten Dank aussprechen. 

Weiter bin ich Herrn Professor Dr. A. THIENEMANN fiir die Ausleihe 
der umfangreichen franzésischen Literatur, die wahrend des Krieges schwer 
zu beschaffen war, zu grokem Dank verpflichtet. 
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Eizelle, sich unbefruchtet zu entwickeln, ruft wichtige Verainderun- 
gen im Ohromosomenzyklus und damit auch in den Regeln der Ver- 
erbung und Geschlechtsbestimmung hervor. Die umfangreiche Litera- 
tur, die iiber diese allgemein biologischen Probleme erschienen ist, 
wurde u. a. von WINKLER (1908, 1920), ANKEL (1927, 1929), VANDEL 
(1931), ROSENBERG (1930) und HAKTMANN (1943) zusammenfassend 
dargestellt. 

Die natiirliche Parthenogenese ist keine seltene Erscheinung im 
Tierreich. Sie findet sich besonders bei Crustaceen und Insekten weit 
verbreitet. Unter den Isopoden sind bisher nur zwei Fille von Par- 
thenogenese bekanntgeworden. VANDELs umfangreiche Arbeiten iiber 
Parthenogenesis im Tierreich stiitzen sich auf seine Studien an Tri- 
choniscus provisorius, Tr. biformatus und Tr. elisabethae, drei nah- 
verwandte Arten, die jeweils in eine bisexuell und eine konstant par- 
thenogenetisch sich vermehrende Rasse aufgespalten sind. Die ver- 
gleichenden cytologischen Untersuchungen an den zweigeschlecht- 
lichen und den parthenogenetischen Eiern vermitteln ein klares Bild 
iiber die unterschiedlich verlaufenden Chromosomenzyklen beider 
Rassen. Es wird im folgenden noch naher auf die parthenogeneti- 
schen Trichonisciden einzugehen sein. 

Den zweiten Fall von Parthenogenesis bei Isopoden vertritt eine 
Rasse von Philoscia elongata. Nach ARCANGELI (1927, 1932), setzt sie 
sich aus zwei Individuensorten zusammen: die einen sind protandri- 
sche Hermaphroditen, die sich im ersten Lebensjahr wie Mannchen, 
im zweiten wie Weibchen verhalten. Neben diesen Zwittern existieren 
echte Weibchen. Sie liefern im ersten Jahr von den hermaphroditi- 
schen Manmnchen befruchtete Eier, und im zweiten Jahr entwickelt 
sich ihre Brut rein thelytok parthenogenetisch. Um iiber die Ent- 
stehung dieser Mannchen und parthenogenetischen Weibchen Auf- 
schlu&8 zu erhaiten, waren exakte cytologische Studien erforderlich, 
die bisher jedoch noch nicht durchgefiihrt wurden. 

Neben diese beiden parthenogenetischen Isopoden ist als dritte 
Form der Porcellionide Nagara modesta zu stellen, der von HARMS 
1933 auf der Weihnachtsinsel (Indischer Ozean) gefunden wurde. 
Otto beschreibt in seinen noch umnveréffentlichten vergleichenden 
Untersuchungen iiber die Entwicklung und Formbildung einiger luft- 
atmender Isopodenarten, da8 die Nagara-Rasse der Weihnachtsinsel der 
aéuBeren Morphologie nach nur aus Weibchen besteht. Er konnte nie- 
mals Hoden- oder Zwitterdriisenbildung nachweisen und schreibt daher: 
Diesen Befunden nach mu& fiir Nagara modesta Parthenogenesis ange- 
nommen werden.‘ OrTo unterstiitzt seine Annahme durch die Beobach- 
tung, da& sich isolierte Neonaten zu geschlechtsreifen vollfunktions- 
faihigen Weibchen entwickelten. 

16* 
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Um die parthenogenetische Fortpflanzungsweise einer Art oder 
Rasse zu erkennen, bedarf es vor allem einer cytologischen Unter- 
suchung der Kier. Die forilaufenden Beobachtungen aufeinander- 
folgender thelytoker Generationen in der Natur oder in Kinzelzucht 
geniigen keineswegs, um mit Sicherheit auf Parthenogenesis schlieBen 
zu kénnen. Erst das Studium der Wachstums- und Reifephase der 
Hier 1a8t mit Sicherheit die Parthenogenese erkennen. 


In der vorliegenden Arbeit, die den Beweis fiir die parthenogeneti- 
sche Hntwicklung von Nagara modesta erbringen soll, wird deshalb 
der Chromosomenzyklus besonders beriicksichtigt werden. 


Ii. Die Verbreitungsgebiete des Feuchtluft-Isopoden Magara modesta. 

Der Porcellionide Nagara modesta ist auf den Sundainseln Sa- 
leyer, Java, Sumatra und der Weihnachtsinsel verbreitet. An letzterem 
Fundort sind die Tiere sehr zahlreich. Harms brachte 1933 eine An- 
zahl Exemplare nach Deutschland, wo sie im Zoologischen Institut 
Tiibingen und spater Jena bei Warmhaustemperatur (+ 23° bis 
+ 32°C) in grofen Mengen weiter geziichtet wurden. 


Die Art wird durch zwei Rassen mit verschiedener Fortpflanzung 
vertreten: Einer bisexuellen auf Saleyer und einer parthenogeneti- 
schen auf. der Weihnachtsinsel. 


Ill. Bemerkungen iiber den Lebenslauf der parthenogenetischen Rasse. 


Die Tiere erreichen ein Alter von durchschnittlich 2 Jahren. 
Wahrend dieser Zeit liefern sie meist 6 Bruten mit insgesamt etwa 
30 bis 36 Nachkommen. Ihre Fortpflanzungszeit liegt zwischen Anfang 
Oktober bis Ende Mai des folgenden Jahres. Nagara modesta ent- 
wickelt sich als Tropentier rascher als die meisten europdischen 
Onisciden. Die Geschlechtsreife tritt nach 2 bis 24/, Monaten ein. Die 
Anzahl der EKiablagen wihrend einer Vermehrungsperiode hingt von 
dem Monat ab, in dem die Larven das Marsupium verlassen haben. 

Die Jahrestemperatur der Weihnachtsinsei liegt zwischen zirka 
32° und 21°C. Nach Harms (1933) kann die Temperatur auf der Weih- 
nachtsinsel bis auf 16° C abkiihlen. Nur in den Monaten Juli bis Oktober 
sinkt sie im Verhaltnis zum iibrigen Teil des Jahres herab. 

Nagara modesta lebt also wihrend ihrer Fortpflanzungsperiode 
von Oktober bis Mai unter ziemlich gleichbleibenden Temperatur- 
bedingungen. Die Vermehrungszeit der Tiere fallt auerdem mit der 
Regenperiode zusammen, die sich von Dezember bis einschlieBlich 
Mai erstreckt. Das Feuchtigkeitsbediirfnis von Nagara modesta wird 
wiahrend dieser Zeit also im besonderen Ma8e befriedigt. 
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IV. Definition der geographischen Parthenogenese. 


Es treten im Tierreich nicht selten zwei eng benachbarte Rassen 
einer Art auf, die sich morphologisch vollkommen gleichen, physio- 
logisch jedoch ginzlich verschieden sind. Die eine Rasse setzt. sich 
aus mannlichen und weiblichen Tieren in normalem Zahlenverhiltnis 
zusammen, wihrend die andere ausschlieBlich durch Weibchen re- 
prasentiert wird. Die Fortpflanzungsweise ist also einmal bisexuell, 
im anderen Fall konstant parthenogenetisch. Dieses schon hiaufig be- 
schriebene Phinomen wurde von VANDEL (1928) eingehend studiert. 
Er beschreibt es zunichst unter dem Namen ,,La Spanandrie geo- 
graphique“. Diese Spanandrie ist durch das progressive Abnehmen 
der Mannchenanzahl einer Rasse nach Norden zu gekennzeichnet. In 
ihren siidlichen Verbreitungsgebieten existieren beide Geschlechter in 
normalem Zahlenverhaltnis nebeneinander,. wihrend die Mannchen 
nach Norden hin immer seltener werden und endlich ganz fehlen. In 
diesen Gebieten herrschi die parthenogenetische Vermehrungsweise. 

VANDEL pragi fiir dieses Verhalten den Begriff ,,Geographische 
Parthenogenese“. Er schreibt: .,[] n’y a pas en réalite disparition des 
males dans les régions septentrionale, mais bien subsiitution d’une 
race parthénogenétique 4 ume race bisexuée. Le terme de Spanandrie 
-Geographique est donc inexact et c’est pour cette raison que j’ai pro- 
posé de le remplacer par celui de Parthénogenése Géographique.“ 

Die geographische Parthenogenese ist also biologisch durch die 
Existenz einer bisexuellen und einer parthenogenetischen Rasse ge- 
kennzeichnet, die meist verschiedene Verbreitungsgebiete beherrschen. 
Cytologisch betrachtet, ist die parthenogenetische Rasse im Vergleich 
mit der zweigeschiechtlichen polyploid. 


V. Ubersicht iiber die cytologisch untersuchten Fille von geographischer 
Parthenogenese bei Isopoden. 


VANDEL (1926, 1927, 1928, 1934) beschreibt zwei verschiedene Rassen der 
nahverwandten Trichoniscus elisabethae, Tr. provisorius und Tr. biformatus, 
eine bisexuelle in den Mittelmeerlandern und eine parthenogenetische in 
Nordeuropa. Beide Rassen beherrschen jedoch ein weites Gebiet gemein- 
sam. Die Eier der bisexuellen Trichonisciden sind befruchtungsbediirftig 
und machen, ebenso wie die Spermatogonien, 2 Reifeteilungen durch, wo- 
bei der diploide Chromwosomensatz auf die haploide Zahl n = 8& reduziert 
wird. Bei der Reifung der parthenogenetischen Hier beobachtete VANDEL 
folgende Stadien: 

Wihrend der Oogonienmitosen lagen die Chromosomen so eng anein- 
andergeprefiit, da8 es nicht méglich war, ihre Zahl genau festzustellen. 
Doch waren es in jedem Fall mehr als 16. Bei der anschlieBenden Oocyten- 
bildung entstehen im Gegensatz zur bisexuellen Rasse keine synaptischen 
Bilder. Der Oogonienkern wachst zum Keimblischen mit grofem Nucleolus 
heran. 
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Wahrend der Diakinese (VANDEL beobachtete dieses Stadium nur ein 
einziges Mal) besteht die Kernmembran noch, ist aber schon sehr diinn und 
zart. In diesem Stadium sind deutlich 24 Chromosomen zu erkennen. 

Das Stadium der Prophase dauert mehrere Stunden. Die Chromo- 
somen liegen ungeordnet inmitten einer cytoplasmatischen Zone. Wéhrend 
dieser Phase sind keinerlei Anzeichen von Fusionen zu beobachten. Die 
24 Chromosomen sind gro8 und weit voneinander getrennt, meist V-férmig. 

Wiahrend der Metaphase teilen sich die Chromosomen lings und liegen 
danach stébchenférmig paarweise beieinander. In diesem Stadium beob- 
achtete VANDEL eine Spindel, die aber sehr undeutlich war. Jedes ge- 
spaltene Chromosom verkiirzt sich nun zu einer Halterenform und bildet 
eine ,,somatische Tetrade“. Diese Tetrade ist derjenigen zu vergleichen, 
die in der zweiten Reifeteilung bei bisexuellen Biern auftritt. Sie kommt 
durch die Halterenform der Chromosomen zustande und ist niemals mit der 
meiotischen Tetrade identisch. In diesem Stadium wird die Spindel klarer, 
und die 24 Tetraden ordnen sich in eine Aquatoriaiplatte ein. 

Auf die Metaphase folgt rasch eine Anaphase, in welcher die Chromo- 
somen die gewohnte V-Form wieder annehmen. Wahrend der Telophase 
wird der Polkérper gebildet. Die im Ei verbleibenden Chromosomen for- 
mieren sich zum weiblichen Vorkern um. Es wird nur ein Richtungskérper 
abgeschniirt, der sich nie teilt. Die Chromosomen bleiben in ihm bestehen. 
ohne daB sich ein Kern bildet. Wahrend der Telophase wandert der 
Kern in die Eimitte zuriick. Bald danach findet die erste Furchungsteilung 
mit 24 Chromosomen statt. 

Verglichen mit der bisexuellen Form, ist die parthenognetische Rasse 
von Trichoniscus provisorius, Tr. biformatus und Tr. elisabethae also 


triploid. 


VI. Eigene Untersuchungen. 
A. Material und Methode. 


Das Tiermaterial zu den folgenden Untersuchungen stammt von der 
Weihnachtsinsel (Indischer Ozean), wo es von Herrmn Professor HARMS ge- 
sammelt und in dem Zoologischen Institut Titbingen von 1933 bis 1935 und 
spiter in Jena weitergeziichtet wurde. Diese Zucht stellte mir mein verehrter 
Lehrer fxeundlicherweise zur Verfiigung. 

Die Tiere wurden im Warmhaus bei Temperaturen von + 23° bis 
+ 32°C gehalten. Sie befanden sich in Giaskisten, die mit einer 4 bis 5cm 
hohen Erdschicht, Fallawb und Holzstiickchen als Unterschlupf angefiillt 
waren. Glasschalen mit Wasser sorgten fiir die nétige Feuchtigkeit. 
Als Futter dienten hauptsichlich geteilte, rohe Kartoffeln, die an ihrer 
Schnittflache mehrmals eingekerbt wunden. In diesen Rillen sammelten sich 
die Asseln vorzugsweise an. Frischer griiner Salat und Passiflora-Blitter, 
die ich aus dem Botanischen Institut bezog, erginzten die Nahrung. 

Isolierte Tiere wurden in kleinen Glasschalen gehalten, deren Boden 
mit einer Schicht von feuchtem Flie&papier bedeckt war. Die Tiere lieBen 
sich auf dem Flie8papier leichter als auf einer Erdschicht erkennen. Kleine 
Kartoffelstiickchen dienten auch hier als Nahrung. 

Alle Untersuchungen wurden unter der binokularen Priaparierlupe 
durchgefiihrt. Die Tiere lagen dabei auf einem Objekttriger und wurden 
mit einem Deckglas festgehalten. Zur Messung der Gréfe diente das 
Okularmikrometer. 
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Um die Dauer der Reifeteilungen zu bestimmen, isolierte ich die Ver- 
suchstiere kurz vor ihrer Marsupialhiutung. Nach der Bildung der Brut- 
héble wurden zu verschiedenen Zeitpunkten die Ovarien aus der Leibes- 
héhle, oder einige Stunden spiter, die Hier aus dem Marsupium heraus- 
praipariert, und mit der ZENKERschen Fliissigkeit + 5% Eisessig fixiert. 
Nach der Methode von KritGer (Zoologischer Anzeiger 1942, Bd. 37) 
iibertrug ich die Objekte- direkt vom absoluten Alkohol ins Paraf- 
fin. Dieses Verfahren, auf welches mich Dr. GEISSLER aus Miinster-Jena 
freundlicherweise aufmerksam machte, erwies sich als auferordentlich 
vorteilhaft. Bei der gebriuchlichen Einbettungsmethode iiber Benzol oder 
Xylol erhairteten sich die sehr dotterreichen Eier meist so stark, daB das 
Schneiden nahezu unméglich wurde. Nach der Krttgerschen Methode wird 
das hartende Medium ausgeschaltet, indem die Objekte vom absoluten Al- 
kohol in ein Paraffimschilchen iibertragen werden, welches in einer gut 
verschlossenen Kiivette steht, deren Boden etwa 1cm hoch mit absolutem 
Alkohol bedeckt ist. Unter dem Dampfdruck des Alkohols diffundiert das 
Paraffin in das Objekt, waihrend der Alkohol aus dem Dotter entweicht. Da 
dieser Austausch nur langsam vor sich geht, ist es erforderlich, die Objekte 
unter den beschriebenen Verhiltnissen 2 bis 3 Tage lang im Thermostaten 
stehen zu lassen. Die reifen dotterreichen Kier lieBen sich nach dieser 
Vorbehandlung miihelos schneiden. Die 10 bis 12m dicken Schnitte wurden 
mit HEIDENHAINschem Eisenhimatoxylin gefirbt. 

Die zweite, am haufigsten anmgewandte Methode zur Darstellung der 
Chromosomenbilder war das Quetschverfahren nach GEITLER. Die Eier 
oder Ovarien werden dabei zwischen Objekttriger und Deckglas leicht zer- 
quetscht und danach durch Zusatz von Karmin-Essigsiure (45 Raumteile 
K. E. + 55 Rawmteile aqua dest.) gleichzeitig fixiert und gefiirbt. Dieses 
Verfahren hat den Vorteil, dai die Chromosomen leicht aufquellen und 
dadurch gréRer und besser zaihlbar sind. AuSerdem findet man sie stets in 
einem Bild vereinigt, wihrend bei Schnittpriparaten die Chromosomen der 
einzelnen Teilungsstadien leicht auf 2 bis 3 Schnitte verteilt sind. Das 
Zihlen der Chromosomen wird dadurch sehr erschwert. Die Quetschmethode 
bedeutet also eine wesentliche Erleichterung zur Darstellung gut zaihlbarer 
Chromosomenbilder. 

Die Zeichnungen wurden mit Hilfe des Objektives 120, der Okulare 12x 
und 18x und des Zeichenapparates auf der Héhe des Objekttisches ausge- 
fiihrt. Die Chromosomen sind also 1440- bis 2160mal vergréfert. 


B. Die Cytologie der parthenogenetischen Hier von Nagara modesta. 


Die Gonaden, die schon in den Larven als diinner Zellstrang 
dorsal im 2. bis 3. Segment zu erkennen sind, treten nach der 
4. Wachstumshiutung der Tiere deutlich ais Ovarien in Erscheinung 
(Orro. noch unveréffentlicht). Ihre GréSe schwankt je nach dem Zu- 
stand, in dem sich das Tier befindet. In der Ruhezeit liegen sie im 2. bis 
3. Segment, sind sie wihrend der Fortpflanzung aber mit reifen Kiern 
gefiillt, so ersirecken sie sich vom 2. bis zum Beginn des 6. Segmentes. 
Die paarigen lateral liegenden Ovidukte treten nach der 7. Hautung, also 
mit der Geschlechisreife der Tiere, auf. Sie miinden auf der Ventral- 
seite des 5. Pereionsegmentes aus. 
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1. Vermehrungsphase der Oogonien. Das Keimlager liegt an der 
lateralen Wand des Ovariums, an welcher auch der Ovidukt beginnt 
(Abb. 1). Es besteht aus einer protoplasmatischen Substanz mit vielen 
Kernen, welche die Oogonien darstellen. Die feinen Zellgrenzen, von 
denen sie umgeben sind, werden im Schnittpraiparat nur schwer sicht- 
bar. Dies veranlaBte ScHésL (1888) und VANDEL (1928) zu der 
Behauptung, die Kerne lagen ohne Zellgrenzen im Plasma, eine An- 
sicht, die nur auf einen Beobachtungsfehler zuriickzufiihren ist. Die 








Abb. 1. Ovar mit Oocyten, Oogonien im Keim- Abb. 2. Ausschnitt aus dem Keimlager eines 
lager und Dotterlager. Vergr. Obj. Ok. 5x ; bei Ovars. Oogonien mit Zellgrenzen. Vergr. Obj. 
der Reproduktion auf 4/; verkleinert. Total- Immersion +/,,; Ok. 10x; bei der Reproduk- 

praparat. Etwas schematisiert. tion auf ‘/; verkleinert. Schnittpriiparat (8 1). 


Zellgrenzen sind zwar duferst zart, doch deut!ich um die Oogonien 
abgesetzt (Abb. 2). Wahrend der Vermehrungsteilungen der Oogonien 
sind die Chromosomen so klein und so eng aneinandergepreBt, dai 
es nur zweimal gelang, ihre Zahl exakt festzustellen. Im Metanhase- 
stadium liegen sie in einer Platte vereint, besitzen die orm kurzer 
plumper Staébchen und sind meist leicht V-férmig gebogen (Abb. 3). 
Ihre Zahl betraigt 34 (Abb. 4). Gegen Ende ihrer Vermehrungsphase 
werden die Oogonien durch nachdringende neue Keime nach der 
Mitte des Ovars zu verschoben und von Follikelzellen umgeben. Diese 
entstammen dem Dotierlager, das, dem Keimlager gegeniiber, an der 
lateralen Wand des Ovars liegt (s. Abb. 1). 


2. Die Wachstumsphase der Oocyten. Die Oogonien bilden sich nun 
zu Oocyten um und beginnen ihre Wachstumsphase. Der Oogonien- 
kern wachst allm&hlich zum Keimbliaschen der Oocyte heran, das 
einen umfangreichen Nucleolus besitzt (s. Abb. 3). Waihrend der Dauer 














Parthenogenesis bei Nagara modesta Dollf. 239 


der Wachstumsphase sind die Chromosomen in Form feiner, etwas 
kérniger Faden im Oocytenkern verteilt. Diese Struktur bleibt bis zu Be- 
ginn der Reifeteilungen bestehen. Es zeigen sich keinerlei synaptische 
Bilder, wie sie in den Oocyten aller bisexuellen Eier zu beobachten 


Pray 
he) 


Abb. 4. Oogonienmetaphase. Vergr. 
1440 x ; Karmi iiparat 








Abb. 3. Ausschnitt aus einem Ovar mit Oogonienteilungs- Abb. 5. Prophase der 1. Reifeteilung. 
stadien und Oozyten wiihrend der Wachstumsphase. Die Fixierung: 3 Std. 20 Min. nach vollende- 
Chromosomen sind in Form kurzer Faden im Keimblischen ter Marsupialhdutung. Vergr. 2260 x ; 
verteilt, das einen groBen Nucleolus aufweist. Karmi repriparat. 
1 Follikelzellen, 2 Oocyte, 3 Oogonien. 





sind. Dieser Ausfall der Syndese ist fiir die Entwicklung vieler 
parthenogenetischer Kier charakteristisch. 

Am Ende der Wachstumsperiode sind die Oocyten von einer 
doppelten Membran umgeben: einer inneren, aéuBerst zarten, die von 
dem Hi selbst ausgeschieden wird, und dem auferen Chorion, einem 
Produkt der Follikelzelle (s. Abb. 17. Die beiden Eihiillen sind infolge 
der Fixierung mit ZENKERscher Fliissigkeit stark aufgequollen). 

3. Die Reifephase. Erste Reifeteilung: 3 bis 4 Stunden nach Be- 
endigung der Marsupialhiutung geht der Oocytenkern in die Pro- 
phase der 1. Reifeteilung iiber. Die Chromosomen liegen als plumpe, 
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meist leicht V-férmig gebogene Staébchen beieinander (Abb. 5). Im 
Gegensatz zu den Prophase-Stadien, die VANDEL (1928) an Tricho- 
niscus-Biern beschrieb, lagern sich die Chromosomen hier ungleich 
enger zusammen. Erst wiihrend des Metaphase-Stadiums weichen sie 


ecg, . he 
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Abb. 6. Metaphase der 1. Reifeteilung im Abb. 7. Metaphase der 1. Reifeteilung im Marsu- 
Ovarialei. Fixierung: 7 Std. nach der Hiutung. pialei. Fixierung: 8'/, Std. nach der Hautung. 
Vergr. 1440 ; Schnittpriparat (13 ). Vergr. 2160 x ; Karmi igsiurepriparat 





in der Weise auseinander, wie VANDEL es (fiir die Prophase beschrieb. 
Auch die Dauer der Prophase des Nagara-Eies ist wesentlich kiirzer 
als diejenige von Trichoniscus. Letztere halt 4'/, Stunden an und 1aB8t 
darauf schlieBen, da% die erste reduktionelle Teilung der bisexuellen 
Formen ausfallt und nur die zweite aquationelle stattfindet. DaB die 


Abb. 8. Metaphase der 1. Reifeteilung im Ova- Abb: 9. Metaphase der 1. Reifeteilung in 

rialei (36 Chromosomen). Fixierung: 7 Std. uach Seitenansicht. Die Chromosomen ordnen sich 

der Hiautung. Vergr. 2160 x ; Karminessigsiure- in die Aquatorialplatte ein. Vergr. 2160 x; 
praparat. . Karminessigsiurepraparat. 





Kier von Nagara modesta ein ginzlich anderes Verhalten zeigen, wird 
aus dem folgenden noch hervorgehen. 

Die Prophase geht nach der Dauer von etwa 2 Stunden in die Meta- 
phase iiber. Dieses Stadium ist das hiufigste waihrend der Reifung 
der parthenogenetischen Hier; ich beobachtete es 56mal. Die Chromo- 
somen haben sich stark kondensiert und liegen als runde bis ovale 
Chromatinelemente ungeordnet und weit voneinander getrennt im 
Cytoplasma an der Peripherie des Eies. Demzufolge la&t sich die 
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Chromosomenzahl wahrend der Metaphase leicht und exakt bestim- 
men. Sie betrigt 34 (Abb. 6 und 7). Unter den vielen untersuchten 
Teilungsstadien fanden sich insgesamt 14, deren Metaphaseplatten 
36 Chromosomen aufwiesen (Abb. 8). Die Beobachtung wiederholte 





Abb. 10. Metaphase der 1. Reifeteilung mit Abb. 11. friihe Anaphase der 1. Reifeteilung in 
beginnendem Aquationsspalt. Fixierung: 1 Std. Seitenansicht (2 Chromosomen der oberen Tochter- 
nach der Eiablage. Vergr. 2160x; Karmin- platte sind noch ungeteilt). Fixierung: 2 Std. nach 

essigsiurepraparat. Eiablage Vergr. 1440 x ; Karmi igsiurepraiparat. 





sich an 3 Telophasen (s. Abb. 15). Auf dieses Phinomen soll spiiter 
noch eingegangen werden. 

Die Gréfe der Metaphase-Chromosomen variiert untereinander 
leicht; bestimmte Formcharaktere sind jedoch nicht zu unterscheiden, 





Abb. 12. Anaphase der 1. Reifeteilung in Polan- Abb. 13. Fortgeschrittene Anaphase der 1. Reife- 
sicht. Fixierung: 1 Std. 40 Min. nach Eiablage. teilung. Fixierung: 2 Std. 15 Min. nach Eiablage. 
Vergr. 1440 ; Karmi igsiurepraparat. Vergr. 1440x ; Karmi igsiurepriparat 








ebensowenig existieren deutlich erkennbare Gonosomen. Die Ge- 
schlechtsgene scheinen auf die Autosomen verteilt zu sein. Eine 
Spindel konnte ich wihrend dieses Stadiums niemals beobachten, 
ebensowenig die Bildung einer ,,somatischen Tetrade“, die VANDEL 
bei Trichoniscus-Eiern beschreibt. Die Metaphase beginnt im Ovarialei 
und endet meist 1/, Stunde nach Ablage desselben in das Marsupium. 
Das Stadium halt insgesamt 3 bis 4 Stunden an. 
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Gegen Ende der Metaphase riicken die Chromosomen enger zu- 
sammen. um sich in die Aquatorialplatte einzuordnen (Abb. 9). 
Auch zu diesem Zeitpunkt tritt die Spindel noch nicht sichtbar her- 


vor. Dagegen la8t sich der begin- 
nende Aquationsspalt deutlich 
verfolgen. Er erscheint meist eine 
Stunde nach Ablage des Eies in die 
Bruthéhle. Die Spaltung der ein- 
zelnen Chromatinelemente erfolgt 


Abb. 14. Telophase der 1. Reifeteilung. Fixierung: 
2 Std. 30 Min. nach Ejiablage. Vergr. 1440» ; 
Karminessigsiurepraparat. 


Abb. 15. Telophase der 1. Reifeteilung (36 Chro- 
mosomen). Fixierung 2 Std. 30 Min. nach Eiab- 
lage. Vergr. 1440 x ; Kar diurepriparat. 
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Abb. 16. Telophase der 1. Reifeteilung mit Iso- 
lierung des 1. Richtungskérpers. Es sind nicht 


alle Chromosomen eingezeichnet. Fixierung: 2 Std. 
30 Min. nach Eiablage. Vergr. 1440x ; Karmin- 
essigsiurepraparat. 
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Abb. 17. Reifes Ei mit abgeschniirtem Richtungs- 

kérper. Die beiden Eihiillen sind durch die 

Fixierungsfliissigkeit stark aufgequollen. Fixie- 

rung: 2 Std. 50 Min. nach Eiablage. Vergr. Obj. 

A, Ok. 10x; bei der Reproduktion auf 3/, ver- 
kleinert. 





Abb. 18. Anaphase der Reduktionsteilung in 
Seitenansicht. Fixierung: 3 Std. nach Eiablage. 
Verge. 1440x ; Karmi igsi 


aiparat 





nicht gleichzeitig; es dauert etwa 20 Minuten, bis jedes Chromosom 
seinen Spalt durchgefiihrt hat (Abb. 10). 
Im Anschlu&8 an die fquationelle Spaltung der Chromosomen 


beginnt das Stadium der Anaphase, in dem die Spalthalften ausein- 
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anderweichen. Jetzt ist auch eine Spindelbildung zu beobachten 
(Abb. 11 und 13). Thre Zartheit und Undeutlichkeit ist wohl auf 
das Quetschverfahren zuriickzufithren. wobei eine feinere Struktur 
leicht zerstért wird. Im Zeitraum von etwa 1 Stunde weichen die 
Chromosomenspalthalften nach den beiden Spindelpolen zu ausein- 
ander und gehen so in die Telophase iiber. 

Wiahrend dieses Stadiums liegen die Chromosomen so eng anein- 
andergepreft, da8 es nur auf wenigen Bildern gelungen ist, die Zab 
34 exakt festzustellen (Abb. 14 und 15). Besonders am Ende der 
Telophase, zu der Zeit, da die polwarts gelegene Tochterplatte von ~ 





Abb. 19. Ausschnitt aus der Peripherie eines Eies mit den beiden Tochterplatten der Reduktions- 
teilung. Fixierung: 3 Std. nach Eiablage. Schnittpriparat (8 x). 


einer feinen Plasmagrenze umgeben und so zum ersten Richtungs- 
kérper isoliert wird (Abb. 16), ist an ein exaktes Zihlen der Chro- 
matinelemente nicht mehr zu denken. Doch lassen sich immerhin 
wieder annihernd 34 Chromosomen bestimmen. Die Chromosomen 
haben sich ein wenig gestreckt, nehmen aber noch keine V-Form an 
sondern liegen als kurze, dicke Stébchen eng aneinander. 

Zweite Reifeteilung: Nach Ablauf der ersten aquationellen Teilung, 
die mit der Abschniirung eines niemals sich teilenden Richtungs- 
kérpers endet (Abb. 17), verharrt die im Ei verbliebene Tochter- 
platte etwa 1/, Stunde lang unverindert in ihrem Telophasezustand. 
Die Dauer dieses Stadiums konnte bestimmt werden, indem 20 Kier 
vom Augenblick der Polkérperbildung an zu verschiedenen aufein- 
anderfolgenden Zeitpunkten fixiert wurden. 

Im Anschlu8 an die Telophase der ersten Reifeteilung erfolgt 
eine Reduktion der 34 Chromosomen, die so rasch vor sich geht, 
daB ich niemals eine Prophase oder Metaphase beobachien konnte. 
Nur einmal gelang es, in einem Ei, welches seit 3 Stunden im Mar- 
supium -lag, ein Amnaphasestadium der Reduktion zu _fixieren 
(Abb. 18). Die auseinanderweichenden Chromosomen lagen so eng 
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Abb. 20. Telophase der Reduktion. Fixierung: 
2 Std. 15 Min. nach Ejablage. Vergr. 2160 ; 
Karminessigsdurepraparat. 

Abb. 21. Telophase der Reduktion. Fixierung: 
3 Std. 30Min. nach Eiablage. Vergr. 2160 ; 
Karminessigsdurepriiparat. 





Abb. 22. Reifes Fi mit weiblichem Vorkern. 
Fixierung: 4 Std. nach Eiablage. Vergr. Obj. A, 
Ok. 12. Bei der Reproduktion auf */; verkleinert. 


, ; Es Sake 


Abb. 24. Metaphase der 1. Furchungsteilung 

Abb. 23. Weiblicher Vorkern aus Abb. 20 ver- in Aufsicht. Fixierung: 5 Std. 15 Min. nach 

groBert. Vergr. Obj. D, Ok. 12. Bei der Repro- Eiablage. Vergr. 1440; Karminessigsiure- 
duktion auf ?/; verkleinert. priparat. 


~, L 





Abb. 25. Metaphase der 1. Furchungsteilung in Seitenansicht. Fixierung: 5 Std. 35 Min. nach Ei- 


ablage. Vergr. 2160 x ; Karminessigsiurepriparat. 


Abb. 26 und 27. Somatische Prophasen. Fixierung: 8 Std. nach Eiablage. Vergr. 1440 - ; Schnitt- 
priparat (10 ,). 
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zusammengepreBt. daB es unméglich war, homologe Chromcsomen 
an der Gleichheit ihrer Form und Gréfe zu unterscheiden. 

Das Stadium der Telophase nach der Reduktion, welches eine 
Stunde lang anhalt und daher hiufig au beodbachten war, la8t deutlich 





Abb. 29. Trennung der beiden Telophase-Tochterplatten einer somatischen Mitose. 


2 Tochterplatten mit je 17 Chromosomen erkennen, die kreisférmig 
angeordnet, eng beieinander liegen. Sie besitzen die Gestalt kugeliger 
Elemente (Abb. 19 bis 21). Es hat also ohne Zweifel eine Chromo- 
somenreduktion statigefunden, doch fiihrt diese niemals zur Bildung 
cines zweiten Richtungskérpers. An den 25 Hiern, die ich vom Zeit- 
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punkt der Telophase bis zur Interkinese untersuchte, fanden sich 
niemals solche, die mehr als einen Polkérper abgeschniirt hatten. 


4. Weiblicher Vorkern und erste Furchungsteilung. Meist 1 Stunde 
nach der Telophase der Reduktionsteilung liegt der weibliche Vor- 
kern in der Mitte des Eies in einen kleinen Plasmabezirk einge- 
bettet (Abb. 22 und 23). 

Die Chromosomen sind fadenférmig, zum Teil leicht verklumpt, in 
dem Kern verteilt. 

An mehreren Quetschpraparaten beobachtete ich, darauf folgend. 
die erste Furchungsteilung, in deren Metaphasestadium sich ein- 
wandfrei 34 Chromosomen nachweisen lassen (Abb. 24 und 25). Sie 
haben sich gestreckt, besitzen meist V-Form, wobei der eime Arm 
haufig kiirzer ist als der andere, und liegen nicht allzu dicht bei- 
sammen. Das gleiche Ergebnis von 34 Chromosomen begegnete mir 
auch in allen spiteren Blastomerenteilungen (Abb. 26 und 27). In 
den Abb. 28 und 29, einem friihen Prophase- und einem Telophase- 
stadium der Somazellen, 148t sich die Chromosomenzahl nicht mehr 
exakt bestimmen. 

Aus der Tatsache, da8 bereits die erste Furchungsteilung wieder 
einwandfrei 34 Chromosomen erkennen 1la8t, geht hervor, da8 die 
beiden Tochterkerne der Reduktion kurz nach ihrer Trennung wieder 
verschmolzen sein miissen, ein Vorgang, den ich leider nie beobachten 
konnte. Er vollzieht sich wohl ebenso schnell wie die’ Prophase und 
Metaphase. Fiir diese Fusion der Tochterplatten spricht auch das 
Fehlen eines zweiten Richtungskérpers. Die somatische Zahl wurde 
also noch am Ende der Reifephase wieder hergestellt, so daB die 
Entwicklung des Eies mit der Ohromosomenzahl 34 beginnt. 


5. Chromosomenreduktion ohne vorangegangene Synapsis? Uber 
die Vorgiange, die sich wahrend der Prophase und Metaphase der 
zweiten Reifeteilung abspielen, kann ich nichts Definitives aussagen. 
da es mir trotz ausdauernder Bemiihungen nicht gelungen ist, diese 
auBerordentlich rasch ablaufenden Stadien zu fixieren. Da sich aber 
die zweite Reifeteilung als eine Reduktionsteilung darstellt, miifte 
normalerweise der Metaphase eine Ohromosomenkonjugation voran- 
gegangen sein. Dem widerspricht jedoch die Tatsache, da8& sich auch 
wahrend der Wachstumsphase der Oocyten ‘keinerlei synaptische 
Vorginge abspielen. Der “regulatorische Prozef der Synapsis. der 
in direkter Beziehung zur Reduktionsteilung steht, bewinkt ja die 
Konjugation der homologen Chromosomen wihrend der Meiosis. Die 
beiden Ausnahmefille im Tierreich, wo Reduktion ohne vorangegan- 
gene Syndese stattfindet, stellen Dipteren. (KEUNECKE 1924) und 
Pseudococcus (ScHRADER 1923) dar. In ersterem Falle ist eine 
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Synapsis nicht erforderlich, da bei den Dipteren infolge ihrer soma- 
tischen Paarung von vornherein der Ausgangszustand fiir eine 
Reduktion gegeben ist, und bei Pseudococcus handelt es sich nicht 
um eine echte Meiosis. Die Spermatocyten der Mannchen sind hier 
haploid und besitzen als Besonderheit 5 Autosomen und 5 Hetero- 
chromosomen. Wahrend der Reduktion werden also keine homologen 
Elemente voneinander getrennt, sondern nur die Autosomen von den 
Heterochromosomen. Wenn nun in den Hiern der parthenogene- 
tischen Nagara-Rasse trotz ausfallender Synapsis eine Reduktion 
erfolgt, so miissen sich dabei besondere Vorginge abspielen, die vor- 
laufig noch ungeklart sind. Der Gedanke, daB® eine regellose Ver- 
teilung der Chromosomen auf die Tochterzellen stattfindet, ist nicht 
sehr wahrscheinlich, denn es kommt stets genau die Hiilfte des 
Chromosomensatzes in je eine Tochterplatte zu liegen. Bei einer will- 
kiirlichen Verteilung miiBte sich jedoch eine ganze Reihe von Kom- 
binationen ergeben, durch welche die Tochterplatten eine ungleiche 
Zahl von Chromosomen erhalten wiirden. Dieser Zustand ist jedoch 
niemals beobachtet worden. Stets lagen genau 17 Blemente in den 
Telophaseplaiten. ; 
Es muB8 sich also wahrend der zweiten Reifeteilung ein im ein- 
zelnen noch unbekannter regulatorischer ProzeB abspielen, der die 
voriibergehende Reduktion der Chromosomen bewirkt. 


6. Zusammenfassung der cytologischen Ergebnisse. Aus den 
cytologischen Studien an der parthenogenetischen Nagara-Rasse 
resultiert die Tatsache, daB die Eier zwei Reifeteilungen durchlaufen: 
eine Aquationsteilung, unter Abschniirung eines Richtungskérpers, 
und eine Reduktionsteilung. Die letztere entspricht keiner echten 
Meiose, wie wir sie an bisexuellen Eiern kennen, denn es kommt 
niemals zur Bildung eines zweiten Polkérpers; die beiden Tochter- 
platten verschmelzen vielmehr kurz nach ihrer Trennung, so da8 die 
erste Furchungsteilung mit dem gleichen Ohromosomensortiment 
stattfindet, mit dem die Reifeteilungen begonnen haben. 

Verglichen mit den in der Literatur beschriebenen Vertretern geo- 
graphischer Parthenogenese verlauft die Eireifung von Nagara etwas 
abweichend. 

Zwar beschrieb auch SEILER (1923) und SEILER-SCHAFFER (1938, 
1941) fiir eine tetraploid und eine diploid parthenogenetische Rasse von 
Solenobia triquetrella, einem Objekt mit geographischer Parthenogenese, 
zwei Reifeteilungen. Die eine ist Aquationsteilung, die andere Reduk- 
tionsteilung. Den Reifeteilungen aber geht bei diesen Objekten eine 
Chromosomenkonjugation voraus, und auferdem laufen die ersten 
Furchungsteilungen mit der reduzierten Chromosomenzahl ab. Die 


Chromosoma, 3. Bd., Heft 3. 17 














248 Renate Hill: 


Aufregulierung zur normalen Chromosomenzahl (zur diploiden bei 
der einen, zur tetraploiden bei der anderen Rasse) erfolgt bei 
Triquetrella durch eine Art von Selbstbefruchtung (Autogamie), indem 
je zwei Furchungskerne miteinander verschmelzen. Eine Parallele zu 
Nagara kénnte bei der tetraploiden Triquetrella aber darin gesehen wer- 
den, da& unmittelbar vor der zweiten Reifeteiiung eine Paarung unter den 
Chromosomen ablauft (vgl.,. SEILER 1923, Tafel 1, Abb. 15, Tafel 2, 
Abb. 1). Sie wird dann allerdings wieder riickgingig gemacht. Im 
Hinblick auf diese Vorginge bei Triquetrella wird das, was bei 
Nagara nach der ersten Reifeteilung geschieht, verstandlicher. 

Noch besser vielleicht ist die Parallele zwischen Nagara und Sole- 
nobia lichenella, einem weiteren Objekt mit geographischer Partheno- 
genese (vgl. SEILER, 1923). Auch hier Jaufen zwei Reifeteilungen ab, 
die zweite Reifeteilung aber nur in rudimentirer Form, indem die bei- 
den in Entstehung begriffenen Tochterplatten nicht auseinander 
weichen. 

Endlich kann noch auf eine dritte Psychide, Apterona helix, hin- 
gewiesen werden (vgl. NARBEL, 1946). Auch Apterona gehért zu den 
Objekten mit geographischer Parthenogenese, wobei Hinzelheiten 
aber noch zu klaren sind. Hier weichen die Tochterplatten der ersten 
Reifeteilung auseinander, und es kommt zur regelrechten Metaphase 
der zweiten Reifeteilung. Daraufhin verschmelzen die beiden so ent- 
standenen Spindeln miteinander. Das ist im Prinzip wohl vergleich- 
bar dem, was bei Nagara nach der zweiten Reifeteilung geschieht. 

Sobald sich bei weiterem Studium die Zahl der cytologisch unter- 
suchten Falle geographischer Parthenogenese erhéht, laft es sich er- 
kennen, ob der Chromosomenzyklus von Nagara eine besondere Aus- 
nahme darstellt, oder ob sich noch weitere Vertreter der gleichen Ve 
haltnisse finden. 

Die Chromosomenzah! der Isopoden ist bisher nur bei wenigen 
Formen exakt bestimmt worden. Aus einer Zusammenstellung dieser 
Falle von VANDEL (1937 und 1947) ergibt sich, da alle groBen Onis- 
ciden (Oniscus asellus, Armadillidium vulgare; Idothea irrorata) 
n = 16 bis 28 Chromosomen besitzen, wihrend die Eier der kleineren 
Formen, wie Trichoniscus oder die Asellota n = 7 bis 8 Chromatinele- 
mente enthalten. Im Vergleich mit den genannten Oniscoidea halte ich 
Nagara modesta, die den morphologisch kleineren Arten angehért, mit 
ihrem Bestand von 34 Chromosomen fiir tetraploid. Da& diese An- 
nahme durch die Zugehérigkeit Nagaras zur geographischen Par- 
thenogenese weiterhin gefestigt wird, soll in dem Abschnitt ,,Be- 
sprechung der Ergebnisse“ noch erértert werden. 

Allerdings ist die Chromosomenzahl 34 nicht ohne weiteres als 
tetraploid anzusehen, denn bei einem haploiden Ausgangszustand von 
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n = 9 miiBte nach einer Vervierfachung des haploiden Satzes die Zahl 
4n = 36 resultieren. Dieses Sortiment von 36 Chromosomen fand sich 
unter etwa 120 Eiern, deren Chromosomenzahl einwandfrei zu _be- 
stimmen war, insgesamt 14mal. Auf welche Weise die Zahl 34, die 
also bei der Mehrzahl der Hier auftritt, entstanden ist, la8t sich 
schwer bestimmen. Da Fusionen zustande kamen, ist nicht 
wahrscheinlich, denn obwohl die GréBe der einzelnen Chromosomen 
untereinander leicht schwankt, lieBen sich in dem Sortiment von 
4 n = 34 doch niemals Chromosomen erkennen, die durch eine auf- 
fallende GréBe die Vermutung zulassen, dai sie durch die Ver- 
schmelzung von 2 Eiementen zustande kamen. 

Halt man die hhaploide Zahl n = 8 fiir den Ausgangszustand, so 
miiBte das tetraploide Sortiment aus 4 n = 32 Chromosomen bestehen, 
ein Verhalten, das ich jedoch niemals verwirklicht fand und deshalb 
auch nicht als richtig ansehe. 

Warum die Chromosomenzahl 36, die sich als Resultat einer Ver- 
vierfachung des Genoms n = 9 ergibt, nur verhaltnismaBig selten ver- 
wirklicht ist, wihrend das Sortiment von 34 Chromatinelementen in der 
Mehrzahl der untersuchten Falle auftritt, ist, besonders da die bisexu- 
ellen Gegenstiicke nicht zum Vergleich herangezogen werden kénnen, 
nicht exakt zu erkliren. 

Verglichen mit anderen Onisciden erscheint es mir jedoch als sicher, 
daB die parthenogenetischen Hier von Nagara modesta tetraploid sind. 


C. Die Interseze. 


Die Regel, da& die parthenogenetische Rasse von Nagara modesta 
aus morphologisch und physiclogisch rein weiblichen Tieren besteht, 
wird durch das Auftreten von Intersexen unterbrochen. Im Jahre 1943 
fand ich unter 800 untersuchten Tieren 14 und 1944 unter 1200 Tieren 
23 Exemplare, deren erste beide Pleopodenpaare anders gestaltet 
waren als bei den normalen Weibchen. Sie thatten eine Differenzierung 
zu sekundiren mannlichen Geschlechtsorganen erfahren. Die Endopodite 
des ersten Pleopodenpaares erschienen schmal und zu einer Spitze ver- 
langert, wahrend die Exopodite die gleiche Gestalt wie bei den Weib- 
chen besafen. Der Innenrand des zweiten Pleopoden-Endopoditen hatte 
eine Differenzierung zum mannlichen Kopulationshilfsorgan erfahren. 
indem er zu einem langen diinnen Griffelfortsatz ausgezogen und 
rinnenférmig ausgehdhit war. Rechter und linker Kopulationsfortsatz 
liefen in gerader Richtung nach hinten und lagen in der Mittellinie des 
Pleon dicht nebeneinander. Die Exopodite des zweiten Pleopodenpaares 
erschienen etwas schmiler und kiirzer als diejenigen der iibrigen 
Telson-AuSeniste. Verglichen mit den sekundiren Geschlechtsorganen 
verwandter Oniscoidea-Mannchen und der kurzen Beschreibung, 
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welche DoLLFus iiber ein einziges Nagara-Mannchen bringt, 1a8t sich 
also einwandfrei erkennen, daB die ersten beiden Pleopodenpaare der 
37 gefundenen Exemplare als Kopulationsorgane ausgebildet waren. 

Es war mir leider nicht méglich, die Plea der morphologischen Inter- 
sexe nach den hergestellien Totalpraparaten zu zeichnen, da diese in- 
folge des Krieges durch Bombeneinwirkung zerstért wurden. 

Wiahrend die ersten und zweiten Pleopodenpaare der Intersexe 
morphologisch in mannlicher Richtung differenziert waren, erschienen 
gleichzeitig die Pereia normal weiblidh. In der Vermehrungszeit bil- 
deten die Tiere in den gewohnten Zeitabstinden ein Marsupium, in 
welches, ebenso wie bei den réinen Weibchen, nach einigen Stunden die 
Hier ahgelegt wurden. Aus ihnen entwickelte sich eine normal weib- 
liche Generation. Nachstehend seien einige Resultate der Beobach- 
tungen dargestellt, die sich aus der isolierten Weiterzucht inter- 
sexueller Tiere ergaben. 


1. Das Versuchstier Nr. 6 (4,8 mm lang) wurde am 30. August 1943 
gefunden und bei Zimmertemperatur (+ 16°C bis + 21°C) isoliert. 
Am 19. Oktober 1943 legte es nach vorangegangener Marsupialhiutung 
Eier in die Bruthéhle ab. Die sechs Neonaten wurden am Tage des 
Schliipfens (1. November) isoliert. Hines der Tiere legte nach sie- 
ben Wachstumshiutungen am 24. Jinner 1944 seine Kier in das 
Marsupium ab. Das Tier verhielt sich physiologisch und morphologisch 
rein weiblich, es waren keinerlei Anzeichen von Ausbildung sekun- 
darer mannlicher Geschlechtsorgane vorhanden. Das gleiche Verhalten 
zeigten die iibrigen fiinf Nachkommen der intersexuellen Mutter. 

Das Versuchstier 6 lieferte in nonmalen Zeitabsténden noch fiinf 
weitere Bruten: zweite EKiablage am 20. Dezember 1943; dritte Hiablage 
am 2. Februar 1944; vierte Biablage am 30, Marz 1944; fiinfte Eiablage 
am 2. November 1944. Das Tier starb am 6. Janner 1945. Seine Geburt 
fiel, nach der Hiufigkeit der Eiablagen zu schlieBen, in das Ende der 
Vermehrungsperiode 1942/43. Es mu8 am Tage, da es gefunden wurde, 
etwa vier bis fiinf Monate alt gewesen sein. 


2. Das intersexuelle Versuchstier 12 (5,4mm lang) wurde am 1. De- 
zember 1943 isoliert. Die Larven, die sich zu diesem Zeitpunkt in sei- 
nem Marsupium befanden, schliipften am 9. Dezember 1943. Zwei dieser 
Tiere wurden isoliert. Nr. I legte nach sieben Wachstumshiutungen 
am 16. Februar 1944 Hier ab und Nr. IT nach acht Haiutungen am 
23. Februar 1944. Beide Tiere waren morphologisch und physiologisch 
reine Weibchen. Das intersexuelle Muttertier 12 legte am 20. Februar 
1944 und am 1. April 1944 noch ein zweites und drittes Mal Kier ab 
und starb am 9. Sepiember 1944. Es mu8 zur Zeit seiner Isolierung 
etwa ein Jahr alt gewesen sein. 
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3. Das intersexuelle Versuchstier 25 wurde am 5. April 1944 in 
irachtigem Zustand isoliert. Die Kier kamen nicht zur Entwicklung 
sondern degenerierten. Es handelte sich wohl um den letzten Wurf am 
Ende der Vermehrungszeit. Das Tier starb am 21. Dezember 1944, ohne 
vorher noch einmal ein Marsupium zur Eiablage zu bilden. 

Aus diesen Beobachtungen geht hervor, daB alle intersexuellen 
Tiere waihrend ihrer gesamten Lebensdauer ein physiologisch rein 
weibliches Verhalten zeigen. Sie legen wihrend der Vermehrungs- 
periode in normalen Zeitabsténden thre Kier in das vorher gebildete 


Abb. 30. Metaphase aus dem Ovarialei eines inter- Abb. 31. Anaphase aus dem Marsupialei eines 
sexuellen Tieres. Vergr. 2160; Karminessig- intersexuellen Tieres. Vergr. 1440x; Karmin- 
sdurepriiparat. essigsiurepraparat, 


Marsupium ab, aus denen sich eine physiologisch und morphologisch 
rein weibliche Generation entwickelt. 

Um festzustellen, ob in den Gonaden keinerlei Anzeichen von Zwitt- 
rigkeit vorliegen, wurden dieselben durch Praparation freigelegt, fixiert 
und geschnitten. Niemals konnte die Anlage 2u einem Hoden beobachtet 
werden. (Die Ovarien waren je nach dem Zustand des Tieres leer oder 
mit Oocyten verschiedener Reifegrade erfiillt. Die Schnittpraiparate 
eines Ovars mit Hiern, die kurz vor ihrer Ablage in das Marsupium 
standen — das Tier hatte seine Haiutung gerade vollendet — zeigten 
die Chromosomen zur Metaphaseplatte an der Peripherie der Eier an- 
geordnet. Ihre Zahl betrug 34. Die gleichen Resultate ergaben zwei 
Quetschpraparate von Hiern, welche kurz vor der Ablage standen 
(Abb. 30) oder seit etwa einer Stunde im Marsupium lagen (Abb. 31). 
Eines der Priparate zeigte ein Metaphase-, das andere ein Anaphase- 
stadium. Aus diesen Bildern geht deuthich hervor, da die Chromo- 
somenzahl in den Eiern intersexueller Tiere ebenso wie bei den nor- 
malen Weibchen 34 betriigt. 

Die Erscheinung, daf unter den rein thelytoken Generationen einer 
konstant parthenogenetischen Rasse hin und wieder Mannchen und 
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Intersexe auftreten, ist bekannt. Obgleich an ihnen noch keine exakten 
cytologischen Studien durchgeiiihrt wurden, stimmen die Ansichten 
mehrerer Autoren dahin iiberein, da& die Entstehung der Mannchen 
und Intersexe auf eine Anomalie der Reifeteilung zuriickzufithren ist. 
SEILER (1927) nimmt bei Solenobia Elimination eines Geschlechisgenes 
an, NACHTSHEIM (1923) halt das Auftreten parthenogenetisch erzeug- 
ter Intersexe von Carausius morosus fiir die Folgeerscheinung einer 
Dislokation eines Geschlechtschromosoms, und VANDEL (1934) sagt 
von dem Trichoniscus-Mannchen ,,I1 est probablement le résultat d’un 
changement des valences des genes sexuels“. Er beobachtete bei Tricho- 
niscus stets nur Mannchen, niemals intersexuelle Tiere. Die gleichen 
Anomalien waihrend der Reifeteilung sind fiir die parthenogenetisch 
erzeugten Nagara-Intersexe anzunehmen. Da die parthenogenetische 
Fortpflanzungsweise stets von der urspriinglichen bisexuellen abzu- 
leiten ist, miissen in den Eiern parthenogenetischer Weibchen auch 
noch die Potenzen zur Mannchenbildung enthalten sein, die bei Inter- 
sexen infolge genetischer Verinderungen realisiert wurden. So kénnen 
also innerhalb thelytok parthenogenetischer Rassen immer wieder 
Intersexe und rein mamnliche Tiere entstehen. 


VII. Besprechung der Ergebnisse. 


Die Stellung des Feuchtluft-Isopoden Nagara modesta zur 
geographischen Parthenogenese 


Nachdem die cytologischen Untersuchungen den Beweis erbrachten, 
da sich die Eier von Nagara modesta parthenogenetisch entwickeln, 
entsteht nun die Frage, in welches der vielen vorliegenden Systeme der 
Parthenogenesis (WINKLER 1908; ANKEL 1927; VANDEL 1931; Suo- 
MALAINEN 1940) die Rasse einzuordnen ist. 

Wie schon aus Abschnitt II hervonging, sind die Verbreitungs- 
gebiete Nagaras die Sunda-Inseln Saleyer, Java, Sumatra und die 
Weihnachisinsel. Die Vermehrungsweise der Tiere kann nicht in jedem 
dieser Areale thelytok parthenogenetisch sein, denn das einzige auf 
Saleyer gefundene Exemplar beschrieb DoLiFus als ein Mannchen. 
Da es im héchsten Grade unwahrscheinlich ist, da& dieses Tier zu 
den so selten auftretenden Mannchen parthenogenetischen Ursprungs 
gehéren soll, ergibt sich wohl die Tiatsache, da8 hier Mannchen und 
Weibchen nebeneinander auftreten. Auf Saleyer existiert also wahr- 
scheinlich eine biseruelle Rasse von Nagara modesta. 

Uber das Geschlechtsverhiltnis der Asseln auf Java und Sumatra 
kann man sich nach den Beschreibungen von SEARLE und HEROLD kein 
klares Bild machen. SEARLE gibt von den 27 gefundenen Tieren nicht 
an, ob es sich um Mannchen oder Weibchen handelt, und die vier weib- 
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lichen Exemplare HEROLDs von Java und Sumatra kénnen sowchl 
bisexuellen als auch parthenogenetischen Ursprungs sein. Um dies zu 
entscheiden, hatte eine weit gréBere Anzahl von Tieren zur Beschrei- 
bung vorliegen miissen. 

Harms fand dagegen auf der Weihnachtsinsel ausschlieBlich weib- 
liche Asseln in groBen Mengen. Diese in Tiibingen und spater in Jena 
weitengeziichteten Tiere vermehren sich nach meinen Beobachtungen 
und cytologischen Untersuchungen wihrend der Jahre 1943 bis 1946 
rein thelytok parthenogenetisch. 

Von der Art Nagara modesta existieren also zwei Rassen mit ver- 
schiedener Vermehrungsweise und getrennten Verbreitungsgebieten: 
Eine bisexuelle auf Saleyer und eine parthenogenetische auf der 
Weihnachtsinsel. Die letztere ist eine konstant parthenogenetische Rasse, 
die sich stets aus monogenen Weibchen zusammensetzt. Die ganz ver- 
einzelt auftretenden Intersexe bilden Ausnahmefalle. Der Porcellionide 
Nagara modesta ist damit dem System der geographischen Partheno- 
genese zu unterstellen. 

Die Ausbreitung der Tiere erfolgte vermutlich von Singapore aus, 
in dessen Umgebung Nagara modesta auch existieren mu8, obgleich 
sie dort noch nicht beschrieben wurde. Denn von Singapore aus befér- 
derte die Phosphat-Company regelméfig grofe Erdmengen zur An- 
siedlung von Kulturpflanzen nach der Weihnachtsinsel. Mit dieser 
Erde kann Nagara natiirlich leicht eingeschleppt worden sein. 

Eine andere Méglichkeit bieten schwimmende Holz- und Pflanzen- 
teile, die von Saleyer, Java und Sumatra nach der Ohristmas-Island 
getrieben wurden, und auf diesem Wege die Asseln von eimer Insel 
zur anderen verschleppten. Diese Art der Ausbreitung ist jedoch nicht 
so wahrscheinlich wie die erstgenannte Méglichkeit. 

ANDREWS, der 1900 die Flora und Fauna der Weihnachtsinsel zum 
ersten Male beschrieb, beobachtete kein einziges Exemplar von Nagara 
modesta. Falls die Art zu dieser Zeit iiberhaupt schon dort existierte, 
dann nur in so geringen Mengen, da sie nicht gefunden werden konnte. 
Die Verschleppung der Art erfolgte also vermutlich erst nach 1900. 
Harms fand 1933 die Tiere zum erstenmal in groBen Mengen. Sie leben 
am Boden unter dichten */, bis 1m hohen Passiflorafeldern, die auf 
dem Kiistenterrarium oft viele Hektar groe F lichen bedecken. 

Die parthenogenetische Nagara modesta stellt also eine noch ver- 
haltnismaBig junge Rasse dar. Der zeitliche Ursprung der Partheno- 
genesis fallt wohl mit der Verschleppung in den neuen Biotop zu- 
sammen. Die Fahigkeit der Weibchen, ihre Eier unbefruchtet zu ent- 
wickeln, erméglichte die Anpassung an die fremde Umgebung und. 
sicherte die Erhaltung der Rasse. 

Ohne auf die vielen Hypothesen einzugehen, die iiber den Ursprung 
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von Parthenogenese und Polyploidie im Tierreich aufgestellt wurden 
{ich verweise auf WINKLER 1920, ANKEL 1929 und VANDEL 1931, cowie 
SvuoMALAINEN 1940), la8t sich deutlich erkennen, da8 die beiden Phano- 
mene in direkter Beziehung zueinander stehen miissen. Von den 15 im 
Tierreich bekannten Fallen (VANDEL 1937), ‘bei denen eine natiirliche 
Polyploidie vorliegt, treten allein sechs in Verbindung mit der Par- 
thenogenese auf. Daf die Parthenogenesis das Bestehen der Poly- 
ploidie begiinstigt, ist durchaus verstaéndlich. Da in den parthenogeneti- 
schen Eiern die Reduktionsteilung meist ausfallt, werden alle Stérun- 
gen verhindert, die bei der Konjugation eines polyploiden Chromo- 
somensatzes auftreten kénnen. Es ist deshalb nicht erstaunlich, da8 
Parthenogenesis und Polyploidie im Tierreich haufig nebeneinander 
existieren. 

Da mir die bisexuelle Rasse als Vergleichsmaterial vollkommen 
fehlt, ist es nicht méglich, bei Nagara modesta Definitives iiber den 
Ursprung von Parthenogenese und Polyploidie, sowie ihre Beziehungen 
zueinander auszusagen. Jede Stellungnahme dazu miifte hypothetisch 
bleiben. 

Als Resultat der fortlaufenden Beobachtungen thelytoker Genera- 
tionen und der cytologischen Studien der Kier lat sich einwandfrei 
beweisen, daf der Porcellionide Nagara modesta einen neuen Vertreter 
geographischer Parthenogenese darstellt. 


VIII. Zusammenfassung. 


1. Die cytologische Untersuchung der parthenogenetischen Hier 
ergab, da sich wahrend der Wachstumsphase der Oocyten keinerlei 
synaptische Vorgiinge abspielen. Es werden zwei Reifeteilungen durch- 
gefiihrt, von denen die erste aquationell, die zweite reduktionell ver- 
lauft. Die Reduktion der Chromosomen wird durch die Fusion der Telo- 
phase-Tochterplatten kurz nach ihrer Trennung riickgéngig gemacht. 
Die erste Furchungsteilung findet also mit dem Ausgangschromo- 
somensatz 34—36 statt. 

Infolge der ausfallenden Synapsis ist wihrend der zweiten Reife- 
teilung keine echte Konjugation der Homologen zu erwarten. Der regu- 
latorische Proze8, der die Reduktion der Chromosomen bewirkt, ist im 
einzelnen noch unbekannt. Verglichen mit dem Ohromosomenbestand 
anderer Onisciden diirften die parthenogenetischen Kier von Nagara 
modesta tetraploid sein. 

2. Die monogenen Weibchen der parthenogenetischen Rasse bringen 
vereinzelt Intersexe hervor, die ihren Unsprung einer Verainderung der 
Geschlechtsgene verdanken. Die intersexuellen Tiere sind physio- 
logisch reine Weibchen, nur ihre beiden ersten Pleopodenpaare wurden 
zu sekundairen miannlichen Geschlechtsmerkmalen differenziert. 
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3. Der Porcellionide Nagara modesta ist ein Vertreter der geogra- 
phischen Parthenogenese, denn von seiner Art existieren innerhalb ver- 
schiedener Verbreitungsgebiete eine bisexuelle und eine partheno- 
genetische Rasse. Cytologisch betrachtet, sind die parthenogenetischen 
Kier polyploid. 
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